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(Aus dem Botan. Institut der Techn. Hochschule in München.) 


ÜBER DEN GEHALT VON ZELLTEILUNGSHORMONEN 
IN SAMEN UND KEIMLINGEN VON PIRUS MALUS, 
PRUNUS DOMESTICA UND PRUNUS AVIUM. 


Von 
Kart RIPPEL. 


(Eingegangen am 19. September 1938.) 


In einer Reihe von Veröffentlichungen haben R. v. Ven (1936a—c; 
1937a—b) und R. v. VEH und H. Söpıne (1937) ihre Ergebnisse über 
die Untersuchungen von Früchten, Samen und Keimlingen einiger bei 
uns heimischen Obstarten auf ihr Keimungsvermögen bzw. ihren Gehalt 
an Zellstreckungshormonen (Auxinen) zur Darstellung gebracht und 
versucht, Beziehungen zu finden zwischen Keimung und Wuchsstoffen!. 
H. Sôpine (1935, 1936a—b, 1937a, 1938a) hat bereits in einer Reihe 
von Arbeiten mit anderen Pflanzen bzw. Pflanzenteilen zahlreiche Ver- 
suche durchgeführt und will trotz der Darstellungen von E. Armos- 
LECHNER (1934), F. Boas (1934, 1935a—b, 1936, 1937), E. Binnine 
(1934), H. BuRGeErF (1934), A. Te. Czasa (1935a—c), J. Dacys (1935, 
1936, 1937), R. GistL (1936), G. HABERLANDT (1913, 1914, 1922, 1923, 
1937), M. Haun (1934), E. HvEBeR (1938), F. Kôaz (1935a—b), 
F. Kôez und B. Tönnıs (1936), F. Köcr und A. J. HaAGEn-Smrr (1936), 
N. NıeLsen (1932, 1935, 1936), K. Orte (1937), L. Reuter (1937), 
G. SCHLENKER (1937), W. H. Scooprer (1934a—b, 1935, 1936), W. H. 
SCHOPFER und W. Moser (1936, 1937) u.a., wie auch entgegen meinen 
eigenen Ergebnissen (K. RıppeL, 1936a—c, 1937 a—b) für das pflanzliche 
Wachstum, sowohl Teilung wie Streckung der Zellen, die Auxine mit 
verantwortlich machen. Zwar bekennt sich H. Söpıne (1938b) in einem 
jüngst erschienenen Sammelreferat zu der Möglichkeit, daß den Auxinen 
lediglich eine mittelbare Rolle zukomme, die aber dennoch generelle 
Bedeutung habe für das Wachstum schlechthin. Demgegenüber schreibt 
aber H. Söpıne im selben Referat an anderer Stelle: ,,Das Auxin ist 
nur eines von vielen pflanzlichen Hormonen. Zum normalen Wachs- 
tum sind neben dem Auxin noch weitere Hormone erforderlich. In 
der Pflanze besteht offenbar ein ganzes System von Wirkstoffen, die 
alle zur normalen Entwicklung notwendig sind.“ In dieser Äußerung 
nunmehr stimme ich H. Söpıng ganz und gar zu mit folgenden, Worten 
(K. Rırren 1938): „Wie weit der Bioskomplex mit anderen Wirk- 
stoff- und Hormonsystemen Hand in Hand wirkt, analog etwa dem 


1 Wobei beide Autoren unter ,,Wuchsstoffen“ Zellstreckungshormone (Auxine) 
verstehen gegenüber den Zellteilungshormonen. 
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umfassenden Hormonsystem des tierischen Organismus, kénnen wir noch 
nicht angeben, aber es wäre doch auffallend, wenn im pflanzlichen 
Organismus biologische Wirkungen und Reaktionen nicht auch in höherem 
Maße, als bisher erkannt werden konnte, korrelativ gekoppelt wären.‘ 

In den oben zitierten Arbeiten von E. ALMOSLECHNER, F. Boas usw. 
wird von jeher immer wieder hervorgehoben bzw. gezeigt, daß außer 
dem Auxin noch eine Reihe anderer Stoffe notwendig ist, die das eigent- 
liche Wachstum, im besonderen die Teilung der Zellen, auslösen. Hier 
ist vorweg die Gruppe der Zellteilungshormone (Biosgruppe) anzuführen. 
Während nun die Zellstreckungshormone (Auxine) im allgemeinen mittels 
der Avena-Koleoptile nachgewiesen werden, — H. Sôpine (1937) ver- 
wendet als noch empfindlicheren Test Cephalaria tatarica und Cephalaria 
alpina — ist zum Erkennen der Biosgruppe ein in bezug auf die Zelltei- 
lung hormonheterotropher Organismus notwendig, und da ist der Weihen- 
stephaner Stamm vor. Saccharomyces cerevisiae ausgezeichnet geeignet 
(K. Ripper, 1936a, 1937a), umso mehr, als dieser Test auf Auzin allein 
überhaupt nicht reagiert. Neben diesem biologischen Unterschied sind 
die beiden Hormongruppen, Zellteilungs- und Zellstreckungswuchsstoffe, 
ja auch chemisch gänzlich verschieden. 

Ich möchte diese methodisch wie auch sonst grundsätzlich wichtige 
Tatsache hier nochmals ausdrücklich hervorheben und wie schon früher 
(K. Rıpper, 1936a, 1937b) im besonderen im Hinweis auf die Arbeiten 
von H. Söpıne (l. c.) auch darauf verweisen, daß beide Gruppen, sowohl 
die Zellteilungs- wie auch die Zellstreckungshormone, stets gleichzeitig 
nebeneinander vorkommen und erst eine Analyse auf beide Hormongruppen 
einen umfassenden Überblick gewährt. Auch H. Söpıng hätte vielleicht 
eine andere Meinung über diese doch immerhin nicht unwichtige Frage, 
wenn er auch über Zellteilungshormone einige Versuche angestellt hätte. 
Das gleiche gilt auch für die Schlußfolgerungen von H. Söpıme 
(1938b) aus den Arbeiten von M. Lavine und E. CHARGAFF (1937) 
und G. K. K. Linx, H. W. Wırcox und A. pe Linx (1937) über 
die Gallbildungen von Bacterium tumefaciens, wie auch aus jenen von 
K. V. Tamann (1936) über die Wucherungen an den Wurzeln von 
Leguminosen, hervorgerufen durch Bacterium radicicola. Gerade was 
diese Wurzelknöllchen anlangt, so habe ich sowohl bei Vicia Faba 
wie auch bei Pisum sativum in solchen Wurzeln ungeheure Mengen 
von Zellteilungshormonen feststellen können (K. Rırrer 1938). Wo 
es sich aber scheinbar um Ausnahmen handelt, verweise ich auf die 
Möglichkeit des gleichzeitigen Vorkommens noch anderer Wirkstoffe 
in der Pflanze, die auf deren Auskeimung einen hemmenden Einfluß 
haben (R. v. VEH, 1936a—c, 1937a—b und A. KÔCKEMANN, 1934, 
1936), und vor allem auch das Wachstum der Testorganismen (Hefe, 
Hafer u.a.) unterdrücken und so einen Mangel an dem einen bzw. 
anderen Wuchshormon vortäuschen können (K. RırreL, 1936a, 1936c, 
1937 a—b). 
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R. v. VEH (1937a—b) weist nun weiterhin mit Recht darauf hin, daß 
bei der Pflanze beziiglich der Wuchshormone eine so ausgepragte Dif- 
ferenzierung in „Induktions- und Reaktionssystem“, wie es der tierische 
Organismus zeigt, nicht beobachtet werden kann, will aber aus dieser 
Tatsache ableiten, daB die zum Wachstum notwendigen Wuchshormone 
immer gerade nur da gebildet werden, wo sie benötigt sind. Demgegen- 
über können wir jedoch auf die Annahme eines Transportes von Wuchs- 
hormonen innerhalb der Pflanze nicht verzichten. Dies umso weniger, 
als ich bei Vicia Faba, besonders im jungen Wachstum, ein ausgesprochenes 
Hormongefälle beobachten konnte, ausgehend von den Kotyledonen, die 
ja mit Wuchshormonen wie in vorsorglicher Weise buchstäblich voll- 
gepfropft sind (K. Ripper, 1937b). Außerdem hat L. Jost (1893) schon 
früher an Holzpflanzen Versuche angestellt, die ganz meiner Darstellung, 
daß eben ein Hormontransport erfolgt, entsprechen, wie derselbe Autor 
(L. Jost, 1937) auch an anderer Stelle über ,, Wuchsstoffleitung“ berichtet. 
Schließlich haben Versuche von F. KôeL und A. J. HAAGEN-Smrr (1936) 
mit Pisum sativum wie auch eigene Untersuchungen an keimblattfreien 
Keimlingen von Vicia Faba (K. RırreL, 1937c) gezeigt, daß ohne die 
Zufuhr der in den Kotyledonen gespeicherten Wuchshormone ein Wachs- 
tum des Sprosses nicht erfolgt, wenngleich das Entwicklungsvermögen 
als solches nicht gestört ist. Führt man nämlich künstlich Wuchshormone 
zu, dann setzt auch die Entwicklung ein. Im übrigen verweise ich auf 
die referierende Darstellung von H. Söpıns (1938b), wo von einem 
„Avena-Typ‘ gesprochen wird, der ein deutliches „Bildungszentrum 
besitzt, von dem aus der Wuchsstoff in die Verbrauchszone strömt“, 
sowie auf die Darstellung des gleichen Autors (H. Sôpine, 19383) mit 
Versuchen an Heliopsis laevis. 

Im Rahmen dieser Versuche wird zugleich eine weitere Frage berührt, 
die R. v. Ven (1937a—b) mehr als theoretisches Problem aufwirft. Ge- 
nannter Autor sieht in der ontogenetischen Entwicklung einer Pflanze 
kein eigentliches Problem der Wuchshormone. So wenig klar gerade diese 
Frage in ihrer letzten Wesenheit sein mag, die Entwicklung als solche ist, 
wie wir gesehen haben, weitgehend von dem Vorhandensein der das 
Wachstum auslösenden Hormone abhängig, um nicht zu sagen, durch 
sie bedingt, wie ja die oben angegebenen Experimente von F. KöcL und 
A. J. Haacen-Smit mit Pisum sativum und meine eigenen Versuche mit 
Vicia Faba gezeigt haben, d.h. also umgekehrt: Die Entwicklung setzt 
ein, wo die notwendigen Hormone wirksam sein können. So gesehen, ist 
es meines Erachtens auch gleichgültig, ob die Wuchshormone ,,weniger 
als Herr denn als Diener des Organismus bei der Lenkung des Wachs- 
tums“ eine Rolle spielen (s. A. W. ZIMMERMANN, 1936). Grundsätzlich 
steht experimentell fest, daß ohne Wuchshormone kein Wachstum er- 
folgen kann, wie wir auch zwischen Entwicklungsmöglichkeit und Wachs- 
tum unterscheiden müssen. Und wenn, wie R. v. VEH (1937a—b) in 
diesem Zusammenhang schreibt, die Möglichkeit der Verankerung der 

1* 
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organischen Ganzheit im Artplasma für uns unvorstellbar ist, so gewinnt 
diese Überlegung dennoch an theoretischem Wert, wenn wir dem kon- 
kreten, entwicklungsmechanischen Geschehen ein finales Prinzip über- 
ordnen, das eben experimentell nicht erfaBt werden kann. Und hierin 
glaube ich mit R. v. VEH gleicher Meinung zu sein. Und wenn H. G. 
pu Buy (1934) sagt: „...so spielt der Wuchsstoff hier also eigentlich 
nur die Rolle eines ‚Realisators‘, d.h. eines ausführenden Faktors‘‘, so 
steht eben dieser konkret erfaBbare Stof. im Dienst einer weiteren Auf- 
gabe, wie schließlich jeder biologische Vorgang kausal und finalaufzufassen 
ist. Der erste Schritt aber ist, wie ja R. v. VEH (1937a—b) auch sagt, 
die Aufnahme des Wassers in entwicklungsbereites Gewebe, d.h. in 
Plasma, das mit allen lebensnotwendigen Stoffen (,,Realisatoren‘‘) der 
Lebensträger ist, an dem sich das Leben abspielt, wie F. Boas (1921a—b, 
1928, 1937) sagt. Und das will doch heißen, daß das Plasma vorwiegend 
ein Medium darstellt, das die notwendigen physikalischen und chemischen 
Eigenschaften in sich birgt, voraussetzt, um ein biologisches Vollbringen 
zu ermöglichen. Ich zitiere im Rahmen dieser Betrachtungen hier auch 
die Arbeiten von W. RuHLAND und C. Horrmann (1925, hier weitere 
Literatur von W. RUHLAND) und S. SCHÖNFELDER (1930). 


Fragestellung. 

R. v. VEH und H. Söpme (1937) haben die von mir nachfolgend 
untersuchten Früchte bzw. Samen auf ihren Gehalt an Zellstreckungs- 
hormonen (Auxine) untersucht. R. v. Vex ist nun mit dem Ersuchen 
an mich herangetreten, Früchte bzw. Samen derselben Arten auf ihren 
Gehalt an Zellteilungshormonen (Biosgruppe) zu prüfen, da R. v. Ven 
aus dem einen oder anderen Ergebnis weitere Schlüsse ziehen will. 

Die notwendigen Mittel zur Durchführung der Arbeit hat in dankens- 
werter Weise der Herr Reichsminister für Ernährung und Landwirt- 


schaft zur Verfügung gestellt. 


Experimenteller Teil. 

Im folgenden sollen nun die von mir durchgeführten Versuche be- 
schrieben werden. Das notwendige Versuchsmaterial hat mir R. v. VEH 
aus der Staatlichen Versuchs- und Forschungsanstalt für Gartenbau 
in Pillnitz bei Dresden freundlichst überlassen. 

Was die Methodik anlangt, so verweise ich auf die bereits früher 
gegebenen Darstellungen (K. RırreL, 1936a, 1937a). Nur so viel sei 
angegeben, daß die errechneten Hefeeinheiten sich daraus ergeben, daß 
die in den Probekölbehen pro Kubikzentimeter gefundene Hefezellen- 
zahl zunächst dividiert wird durch die Anzahl der zur Kontrolle ein- 
gesäten Hefezellen, nämlich durch 100. Der so erhaltene Wert wird 
nunmehr durch den sog. Zuwachswert von 1000 dividiert, so daß sich 
die Hefeeinheit auf die Vermehrung einer einzigen Hefezelle zu 1000 Hefe- 
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zellen bezieht, d.h.: Eine Hefeeinheit bedeutet diejenige Menge an Zell- 
teilungshormonen, die notwendig ist, damit sich eine Hefezelle in Boasscher 
Nährlösung! zu 1000 Hefezellen vermehren kann (K. RırreL, 1937a). 


Versuch 1. 
Entschälte, ruhende Samen von Pirus Malus. 

Die aus den Versuchsäpfeln (der Sorte nach ein Splintapfel) frisch 
entnommenen, entschälten und fein zerschnittenen Samen wurden in 
der früher schon (K. RırreL, 1936a, 1937a) be- 
schriebenen Weise in destilliertem Wasser eine Tabelle 1. 
Stunde lang extrahiert. Von dem so gewonnenen a | - 2 
Extrakt setzte ich der Testnährlösung 1 ccm zu. 








Die von 5 Untersuchungen erzielten Ergeb- 1 820 
nisse sind in Tabelle 1 zusammengestellt. Sie 2 831 
zeigt eine ungeheure Menge von Zellteilungshor- . = 
monen an, die in den Samen gespeichert sind 5 830 





und dem Keimling bzw. der jungen Pflanze zu- Kontrolle 0 
geführt werden, wie ich es ja bei Vicia Faba und 
Pisum sativum ebenfalls zeigen konnte (K. Rırrer, 1937a). 





Versuch 2. 
Samenschalen von Pirus Malus. 

Die Apfelsamenschale, die ja aus einem äußeren und einem inneren 
Integument besteht, enthält, wie Tabelle 2 zeigt, relativ viele Zellteilungs- 
hormone. Ob dieser hohe Hormongehalt bei der 
Keimung verwertet wird, kann leider nicht unter- Tabelle 2. 
sucht werden, wenigstens nicht im Rahmen vor- Ye) ee 
stehender Versuche, da ja, wie R. v. VEH (1936a—b, 








1937a—b) zeigte, lediglich entschälte Apfelsamen 1 343 
sofort auskeimen. Auf diese Feststellung muB also 2 329 
hier verzichtet werden. Doch môchte ich aus Ana- 2 a 
logiegründen annehmen, daß hier, wie bei Vicia~. 5 328 








Faba, die ich eingehend untersucht habe und wo- Kontrolle 0 
rüber ich demnächst berichten werde, der groBe 

Vorrat an Wuchshormonen in der Samenschale beim normalen Wachs- 
tum ebenso verbraucht wird. Die Tatsache, daB dieser Teil des Samens 
so viele Wuchshormone enthält, läßt entwicklungsphysiologisch die 
Samenschale doch bedeutungsvoll genug erscheinen, um ihr eine wesent- 
lichere Rolle zuzuschreiben, als lediglich die eines mechanischen Schutzes. 
Gegen eine solche Auffassung spricht auch die Tatsache, daB, wie an- 
gefiihrt, in der Samenschale von Pirus Malus keimungshemmende Stoffe 


1 Traubenzucker 5,0%, KH,PO, 0,18%, K,HPO, 0,05%, MgSO, - 7H,0 0,1%, 


(NH,),SO, 0,2%, CaCl,-6H,O 0,05%, NaCl 0,05%, Na,SO,-10H,O 0,05%, 
H,BO, 0,0002%, ZnSO, 0,0002%, MnSO, 0,0002%, FeCl, 0,0002%. 
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enthalten sind. Ich will damit sagen, daß die Samenschale, wenn auch 
nicht zum Embryo selbst, so doch zum Aufgabenbereich der embryonalen 
Entwicklung gehört. 
Versuch 3. 
Keimlinge von Pirus Malus. 

Um die frischen Samen von Pirus Malus zum Auskeimen zu bringen, 
müssen sie, wie ja bereits angeführt, avor von ihrer Schale befreit 
werden. Die so präparierten Samen brachte ich in Holzmehl, einem neu- 

tralen Medium, zum Keimen, bis die 
Tabelle 3. Wurzel etwa 5 em lang war und der Sproß 








Versuchskölbchen Br - eine Höhe von etwa 4 cm erreicht hatte. 
Diese Pflänzchen zerlegte ich nun in Kotyle- 

781 donen, Sproß und Wurzel. Der Sproß be- 

Kaufen... > - 776 stand zum großen Teil aus dem langge- 
SproB...... + streckten Stengel. Die Untersuchung 
420 zeigt, wie eigentlich zu erwarten war und 

Wurzel . . ... { 424 wie Tabelle 3 angibt, im ganzen gesehen 
Kontrolle .... 0 einen hohen Gehalt an Zellteilungshor- 








monen, der sich iiber den Keimling verteilt 
und zunächst in Wurzel und SproB in annähernd gleicher Menge ver- 
treten ist, während die Keimblätter noch große Vorräte gespeichert ent- 
halten, ein Befund, der sich wiederum durchaus mit meinen Beob- 
achtungen an Vicia Faba deckt. 

Im weiteren Verlauf der vegetativen Entwicklung wird vornehmlich 
der Sproß mit Wuchshormonen versorgt, wogegen in der Wurzel nur 
wenig davon zu finden ist, was sich übrigens durchaus deckt mit den 
entsprechenden Untersuchungen über das Vorkommen von Auxinen 
(hierüber siehe beiH. Söpıne, 1938 b). 











Tabelle 4. 
Versuch 4. 
Versuchskölbchen m 
nn nen Fruchtfleisch von Pirus Malus. 

490 Es ist von Interesse, nunmehr 

Apfelschale....... ; 
un 496 auch das Fruchtfleisch des Apfels 
Äußeres Fruchtfleisch . . = auf seinen Gehalt an Zellteilungs- 
\ 283 hormonen zu untersuchen. Um eine 
Inneres Fruchtfleisch . . { 285 detaillierte Prüfung durchführen zu 
Kontrolle. . . . . . .. .0 können, zerlegte ich die zu unter- 





suchenden Apfel jeweils in Schale, 

äußeres Fruchtfleisch (unter der Schale) und inneres Fruchtfleisch (um 

das Gehäuse). Die Untersuchung ergab die in Tabelle 4 zusammenge- 
stellten Werte. 

Es mag zunächst überraschen, auch hier in allen Teilen, besonders 

in der Schale, auffallend große Mengen von Zellteilungshormonen vor- 
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zufinden, wenngleich ihnen eine weitere organische Bedeutung wohl 
kaum zukommt. Vielleicht kann aber diese Erscheinung eines so hohen 
Gehaltes an Wuchshormonen entwicklungsphysiologisch gedeutet wer- 
den, indem man der Frucht als ganzer eine biologisch wesentliche Be- 
deutung beimißt, ohne Rücksicht darauf, daß für die Regeneration aus 
dem ganzen hier eben nur bestimmte Teile eine un- 








mittelbare und wesentliche Rolle spielen. Tabelle 5. 
Versuchs- Hefe- 
Komma: 6. kölbchen | einheiten 
Ruhende Samen von Prunus domestica. 1 291 
Des weiteren Interesses wegen wurden noch 2 295 
einige Steinfriichte untersucht, zunächst die von : = 
der Steinhülle (Endocarp) und Samenschale be- 5 291 








freiten Samen der Hauszwetschge (Prunus dome- Kontrolle 0 
stica). Über das Ergebnis der Prüfung der Ko- 

tyledonen gibt Tabelle 5 Aufschluß. Wie eigentlich zu erwarten war, 
findet sich auch hier ein relativ hoher Gehalt an Zellteilungshormonen, 
aber, und das ist immerhin auffallend, bei weitem nicht so viele, wie 
bei Pirus Malus (s. Tabelle 1) oder auch bei Vicia Faba und Pisum 
sativum, wenn ich zum Vergleich einige meiner früheren Untersuchungen 
heranziehe. Die, verglichen mit den Samen des Apfels, größeren Aus- 
maße des Zwetschgensamens und damit gegebenen größeren Vorrats- 
möglichkeiten an Wuchshormonen können wir als Ursache wohl nicht 
annehmen, wenn wir die beim Fruchtfleisch des 

Apfels (s. Tabelle 4) gefundenen Werte, die ja Tabelle 6. 


zum Teil höher sind, vergleichend heranziehen. versuchs- | Hefe- 
kölbchen | einheiten 








Versuch 6. 1 115 

Samenschale und Endosperm von Prunus domestica. 2 119 
Auch in der Samenschale mit zugehörigem rn 
Endosperm findet sich, verglichen mit den Ergeb- 5 117 








nissen bei Pirus Malus, wo doch die Samenschale Kontrolle 0 
erhebliche Mengen von Zellteilungshormonen auf- 

zeigte (s. Tabelle 2), ein relativ geringer Anteil dieser Hormone, wie 
Tabelle 6 zeigt. 

Auch neben anderen Samen, die ich früher schon untersuchte (Vicia 
Faba, Pisum sativum u.a.), fällt der Gehalt an Wuchshormonen stark 
ab, besonders auch neben den Samen von Prunus avium, worüber ich 
im nächsten Versuch berichten werde (s. Tabelle 7). 

Auf Grund dieser Ergebnisse, daß sowohl in den ruhenden Samen, 
wie auch in der Samenschale mit Endosperm verhältnismäßig wenig 
Wuchshormone nachgewiesen werden können, möchte ich die Vermutung 
aussprechen, daß in den Samen einschließlich Samenschale und Endosperm 
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von Prunus domestica noch Stoffe enthalten sind, die das Wachstum 
der Testhefe beeinträchtigen, analog meiner früheren Feststellungen an 
den Samen von Vicia Faba und im Sproß von Pisum sativum (K. RIPPEL, 
1936a, 1936c, 1937a, 1937b). Auf eine Untersuchung dieser Frage habe 
ich hier verzichtet. 
Versuch 7. 
Untersuchung der Kerne von Prunus avium. 

Schließlich untersuchte ich noch die Kerne verschiedener Sorten von 
Prunus avium, wobei sich innerhalb dieser keine nennenswerten Unter- 
schiede zeigten, was übrigens auch von den verschiedenen Sorten von 
Prunus domestica zu sagen ist. 

Aber in voller Übereinstimmung mit den Ergebnissen früherer Unter- 
suchungen, besonders der von Pirus Malus, finden wir wiederum, wie 

Tabelle 7 zeigt, auch in den Kirschkernen eine 

Tabelle 7. ungeheure Menge von Zellteilungshormonen auf- 
Versuchs- | Hefe- gespeichert. 

md Damit glaube ich zur Genüge gezeigt zu haben, 
710 daB in den untersuchten Früchten bzw. Samen 








1 

2 718 die Zellteilungshormone in reichem Maße vertreten 
: 711 sind und es besteht I gemaB mei 

4 715 , zumal gemäß meiner sonstigen 
5 


716 diesbezüglichen Untersuchungen, keine Veranlas- 
Kontrolle 0 sung, daran zu zweifeln, daß die Samen ganz all- 
gemein sich durch einen hohen Gehalt an Wuchs- 
hormonen auszeichnen. Und wo deren Nachweis zunächst nicht möglich 
erscheint, ist zu erwägen, ob nicht irgend welche andere Inhaltsstoffe des 
zu untersuchenden Objektes einen unmittelbaren Hormonnachweis unmög- 
lich machen (K. RırreL, 1937 a—b). 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universität zu Stockholm.) 
DER GASAUSTAUSCH DER FLECHTEN. 


Von 


M. G. STALFELT. 
Mit 5 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 8. September 1938.) 


Daß die Flechten Kohlensäure assimilieren, wurde von JUMELLE (1892) 
gezeigt. Es wurde auch von ihm festgestellt, daß die Assimilation vom 
Wassergehalt derart abhängig ist, daß die Flechten nicht bei völliger 
Wassersättigung, sondern bei einem niedrigeren Wassergehalt am besten 
assimilieren. An lufttrockenen Flechten konnte er überhaupt keinen 
Gaswechsel nachweisen. 

Hexkıcr (1921) hat die Assimilation einer größeren Anzahl Flechten- 
arten untersucht. Die Verfasserin findet, daß die Kohlensäureassimilation, 
wenn sie einerseits als Funktion der Temperatur bei konstanter Licht- 
intensität, andererseits als Funktion der Lichtintensität bei konstanter 
Temperatur untersucht wird, eine zweigipfelige Kurve liefert. 

Die Untersuchung HENnRI1c1s ist von STOCKER (1927, S. 346 und 379), 
Smytu (1934, S. 792 und 799) und MÜLLER (1928, S. 31) kritisiert worden. 
Diese Autoren zeigen, daß solche weitgehende Schwankungen, wie sie 
HEnRICI gefunden hat, bei der Assimilation der Flechten gar nicht vor- 
kommen, und ferner, daß die Werte, die HENRICI angibt, um das Zehn- 
fache und mehr zu hoch sind. Bei Untersuchungen, die ich in den letzten 
Jahren an den Flechten angestellt habe, wurden auch niemals die von 
HENRICI angegebenen- Schwankungen beobachtet. HENRICIs Assimi- 
lationswerte sind auch meistens von einer anderen Größenordnung als 
die meinigen. Wir haben z. B. beide Cladonia silvatica untersucht. In 
meiner Versuchsreihe zeigt diese Flechte eine Höchstleistung der As- 
similation von etwa 1 mg CO, pro Gramm Trockengewicht und Stunde. 
Henriot (I. c. S. 160) gibt aber 24,3 mg pro Gramm Frischgewicht und 
Stunde an. 

Neuere Untersuchungen über den Gasaustausch der Flechten finden 
wir bei STOCKER (1927), FRAYMOUTH (1828), BOYSEN JENSEN und MÜLLER 
(1929) und Smvrx (1934). 

In der Arbeit von Stocker (1927) ist sowohl der Gasaustausch als 
der Wasserhaushalt einer Sonnenflechte (Umbilicaria pustulata) und 
einer Schattenflechte (Lobaria pulmonaria) eingehend behandelt worden. 

Wie JUMELLE (l. c.) gefunden hatte, so zeigt auch STocKEr, daß die 
Beziehung zwischen Assimilation und Atmung einerseits und dem Wasser- 
gehalt audererseits eine Optimumkurve ergibt. Der Abstieg des Gas- 
austausches bei Beginn der Wassersättigung wird als die Folge einer 
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erschwerten Gasdiffusion in der Flechtenrinde erklärt. Die Temperatur- 
kurve der Atmung zeigt betreffs Lobaria insofern einen eigentümlichen 
Verlauf, als die Kurve bei den niedrigsten untersuchten Temperaturen 
von 5° ab mit steigender Temperatur zuerst fällt und bei 10—15° ein 
Minimum gibt, um dann bei höheren Temperaturen wieder zu steigen. 
Die Temperaturkurve der Assimilation ist bei Lobaria zweigipfelig mit 
Maxima bei 10—12° und 25°. Die Atmung der Flechten in wasser- 
gesättigtem Zustand verhält sich zu derjenigen der Blätter der höheren 
Pflanzen (Kartoffel) bei 10° wie 1: 3,0, bei 20° wie 1: 1,5 (Stocker |. c. 
S. 408). 

STOCKER hat auch Berechnungen über den Assimilationsüberschuß 
der Flechten durchgeführt und gefunden, daß ,,die Flechtensymbiose in 
Hinsicht auf die Assimilationsfähigkeit von einer erstaunlichen Leistungs- 
fähigkeit‘ ist. Die Produktion liegt jedoch viel niedriger als bei den 
höheren Pflanzen. Kartoffelblätter wurden zum Vergleich gewählt, 
und es stellte sich heraus, daß das Verhältnis Assimilationsüberschuß 
Umbilicaria zu Assimilationsüberschuß Kartoffel bei 10° 1: 3,7, bei 20° 
1: 16,0 und bei 25° 1: 5,3 war (1. c. S. 408). Das Bilanzverhältnis As- 
similationsüberschuß: Atmung ist bei 10° am günstigsten. Für Umbili- 
caria pustulata wird ein Jahresgewinn von 100 mg Kohlenhydrate pro 
100 qem Oberfläche berechnet. „In Hinsicht auf das Symbioseproblem 
ergibt sich, daß bei Umbilicaria eine ,,autotrophe Ernährung‘ möglich 
ist. Für Lobaria erscheint das zweifelhaft, und die Annahme liegt nahe, 
daß sich hier auch der Pilz am Erwerb des Kohlenstoffs beteiligt‘ (l. c. 
S. 410). 

FRAYMOUTH (1928) hat die Assimilation bei Parmelia physodes unter- 
sucht und gefunden, daß ein Wassergehalt von 200% des Trocken- 
gewichts optimal wirkt. Die bei noch höheren Wassergehalten eintre- 
tende Erniedrigung der Assimiiation wird auch hier als die Folge eines 
Wasserfilms an der AuBenseite Jer Objekte erklärt, wodurch die Gas- 
diffusion erschwert wird. 

Peltigera canina ist von BoysEN JENSEN und MULLER (1929) unter- 
sucht worden. Sie finden eine beträchtliche Atmungsintensität, auf die 
Fläche bezogen etwa doppelt so groß wie bei den Lichtblattern (1. c. S.508). 
Die Größe der Assimilation ist im Verhältnis zur Atmung nur klein, und 
der Assimilationsüberschuß in 24 Stunden bei 20° im Juli beträgt nur 
4,0 mg pro 50 gem. Es wird der Schluß gezogen, daß die jährliche Stoff- 
produktion nur klein sein kann, und daß die Fiechten, wenn organische 
Verbindungen im Substrat vorhanden sind, vielleicht diese aufnehmen 
und ausnützen können (I. c. S. 511). 

Eine Arbeit von SMYTH (1934) behandelt den Gasaustausch bei 
Peltigera canina und P. polydactyla. Die Atmung steigt mit der 
Temperatur von 10—45° regelmäßig, und Abweichungen wie die von 
STOCKER (l. c.) bei Lobaria gefundenen treten folglich nicht zutage (I. c. 
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S. 791). Zwischen Atmung und Wassergehalt findet er eine annähernd 
lineare Beziehung (S. 792). Seine Ergebnisse betreffs der Assimilation 
sind jedoch mit denjenigen der obenerwähnten Verfasser nicht ohne 
weiteres vergleichbar, da er bei den Assimilationsmessungen nicht den 
atmosphärischen Kohlensäuregehalt, sondern eine Kohlensäurekonzen- 
tration von 0,6% gewählt hat (l.c. S. 794). Mit gesteigertem Kohlen- 
säuredruck steigt die Assimilation beträchtlich (S. 806). 

Überblickt man die bisherigen Untersuchungen, so kann man sich 
nicht des Eindruckes erwehren, daß die Ergebnisse in manchen wichtigen 
Punkten voneinander abweichen. Dies gilt z.B. von den Angaben 
STOCKErs und BoysEN JENSEN-MÜLLERs über die Atmungsintensität der 
Flechten im Vergleich mit derjenigen höherer Pflanzen, ferner von dem 
Verlauf der Temperaturkurven der Assimilation und der Atmung (zwei- 
gipfelige Assimilationskurve StockERs und Minimum der Atmung bei 
10—15°). Von diesem eigentümlichen Verlauf ist in SMYTHs Untersuchung 
an Peltigera nichts zu sehen. Die Ursache dieser Abweichungen kann 
erstens darin liegen, daß die obigen Verfasser verschiedene Objekte 
studiert haben, zweitens darin, daß die Versuche zu verschiedenen Jahres- 
zeiten angestellt worden sind. STOCKER und BoysEN JENSEN-MÜLLER 
haben ihre Untersuchungen in den Sommermonaten vorgenommen, die 
Untersuchung SmyTas (1. c. S.786—801) stammt dagegen aus dem Winter. 
Hierzu kommen noch die verschiedenen Stimmungen des Materials. 

Bei den unten folgenden Assimilations- und Atmungsversuchen an 
Flechten wurde eine Methode benutzt, die ich andernorts eingehend 
beschrieben habe (1936 und 1937). Das prinzipielle Verfahren ist das 
folgende: Ein Luftstrom wird mittels evakuierter Glaskolben durch die 
Assimilationskammer gesaugt und die Kohlensäuremenge nach Ab- 
sorption in Ba(OH), und Titrierung berechnet. Die Assimilations- 
kammer besteht aus einem runden oder platten Glasrohr, das in eine 
große Wasserküvette hineingesenkt wird. 

Die Objektbehandlung stellt sich in gewissem Grade einfacher als 
beim Arbeiten mit stomataführenden Objekten, und es ist dadurch 
ermöglicht, mit demselben Objekt mehrere Versuche anzustellen. Es 
muß aber dabei auf solche Faktoren wie Wassergehalt und Stimmung 
stets geachtet werden. 

Als Versuchsobjekt wurde der ganze Flechtenthallus genommen. Mußte 
er wegen seiner Größe geteilt werden, so wurden ganze Zweige gewählt. 
Größere Schnittflächen kamen nur ausnahmsweise vor, so bei den Peltigera- 
Arten, deren scheibenförmiger Thallus in Streifen geschnitten wurde. 
Peltigera zeigte auch große Schwankungen der Assimilationsgrößen, was 
wahrscheinlich in der ungünstigen Objektbehandlung seinen Grund hatte. 

Es wurde bei der Objektwahl kein Unterschied zwischen älteren und 
jüngeren Teilen des Thallus gemacht. Der ganze Pflanzenkörper dient 
folglich als Versuchsobjekt. ‘ 
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Die Flechten wurden trocken oder naB eingesammelt und im Ge- 
wächshaus in Schatten gestellt, wo sie schnell austrockneten. Sie wurden 
dann zwei Tage vor dem Versuch mit aus Schnee dargestelltem Schmelz- 
wasser bewässert und in feuchtgesättigter Atmosphäre gehalten. Später 
wurde aber gewöhnliches Leitungswasser benutzt, weil es sich gezeigt 
hatte, daß keine Unterschiede in den Wirkungen der beiden Methoden 
zutage traten. 

Die technischen Fehler der Versuchsmethode wurden festgestellt und 
haben folgende Werte ergeben: 

Geschwindigkeit des Luftstroms 1,5 + 0,5 m/Min. 

Die Kohlensäureanalysen wurden durch einige Veränderungen der 
Methode verfeinert, vor allem durch größere Kolben (6500 cem) und 
längere Absorption der Barytlauge (24 Stunden), so daß der mittlere 
Fehler einer Luftanalyse jetzt + 0,0040 mg CO, pro Liter analysierter 
Luft beträgt. 

Temperaturschwankungen in der Assimilationskammer + 0,5°. Licht- 
schwankungen + 4%. 

In Abb. 1 sind die Analysenfehler angegeben worden. 

In Übereinstimmung mit dem Verfahren von STOCKER (I. c. S. 368) 
und SmyTx (l.c. S. 796) wurden mit derselben Probe mehrere Werte 
nacheinander ermittelt. Jede Messung dauerte etwa 30 Min., und zwischen 
die Messungen wurden Vorerwärmungs- oder Vorbeleuchtungsperioden 
von wenigstens 15 Min. eingelegt. Die Vergleichbarkeit der ermittelten 
Größen der einzelnen Versuchsreihe ist folglich von der Konstanz des 
Versuchsmaterials abhängig. Nach Harpers (1930, 1933) Untersuchungen 
dürfte aber eine größere Konstanz der assimilatorischen Leistung kaum 
zu erwarten sein. Die Schwankungen der Photosynthese wurden daher 
zuerst bei konstanten Außenbedingungen festgestellt. Es wurde z.B. 
die assimilatorische Leistung bei Ramalina farinacea während 41/, Stunden 
und bei 16000 Lux und 15° Temperatur gemesen. Gewöhnlicherweise 
steigt die Assimilation am Anfang der Belichtungsperiode, und es 
wurden daher in der ersten Stunde keine Messungen vorgenommen. 
Danach wurden die folgenden Größen in Milligramm CO, pro Stunde und 
Gramm Trockengewicht ermittelt: 3,80 + 0,19; 3,50 + 0,19; 3,90 + 0,20; 
3,59 + 0,19; 3,94 + 0,22; 3,40 + 0,20 und 3,40 + 0,20. Sämtliche Schwan- 
kungen fallen hier in den Bereich der berechneten Analysenfehler o ler 
jedenfalls in deren Nähe. Mit demselben Material können folglich Ver- 
suche 41/, Stunden hindurch angestellt werden bei Temperatur- und Licht- 
stärken, die 15° bzw. 16000 Lux nicht übersteigen. Bei noch höheren 
Werten von Temperatur und Licht muß die Versuchszeit abgekürzt 
werden, weil störende Zeitfaktorwirkungen sich immer mehr bemerkbar 
machen. 

Wie die obenerwähnten Untersuchungen gezeigt haben, ist der 
Wasserhaushalt der Flechten beim Gasaustausch mitbestimmend. Die 
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Vergleichbarkeit der Größen einer Versuchsreihe setzt daher einen 
konstanten Wassergehalt der Objekte voraus. Nach den Untersuchungen 
GoEBELs (1926), SrockERs (1927) und RENNERs (1932) scheint der Wasser- 
haushalt der Flechten rein physikalisch und nur „durch die Menge, Art 
und Anordnung der quellbaren Substanz der Hyphenwände bedingt zu 
sein‘ (STOCKEr |. c. 8. 337). Die Quellbarkeit der Hyphenwände ver- 
ursacht je nach den Dampfdruckverhältnissen dieser Wände und der 
umgebenden Atmosphäre Aufnahme oder Abgabe von Wasserdampf 
durch die Flechte. Sowohl bei der Aufnahme als bei der Verdunstung 
verhält sich folglich die Flechte wie ein quellbarer Körper, und ‚ihre 
Gewichtsänderung in Luft von schwankendem Feuchtigkeitsgehalt geht 
parallel mit den Änderungen eines Haarhygrometers‘ (STOCKER S. 405). 
(Vgl.auch BacHMANN 1923, KoLuMBE 1927, SmyTH 1934, DEcELIUS 1935.) 
In den Assimilationsversuchen kann der Wassergehalt folglich nur 
dann konstant gehalten werden, wenn es gelingt, dem durchgesaugten 
Luftstrom eine Feuchtigkeitsmenge zu geben, die der Dampfspannung 
an der Oberfläche der Flechten genau entspricht. Die Rohrleitung, die 
in mehreren Schlingen durch die Wasserküvette gezogen wurde, war 
daher immer mit so viel Wasser versehen, daß der Luftstrom durch die 
ganze Leitung über eine Wasserschicht hinstrich. Beim Passieren der 
Küvette konnte die Versuchsluft die Temperatur des Wassers annehmen 
und gleichzeitig mit Wasserdampf gesättigt werden. Durch die Licht- 
absorption der Versuchspflanzen bleibt die Objekttemperatur jedoch 
stets ein wenig höher als diejenige der Küvette, und dadurch wird ein 
entsprechender Wasserverlust der Objekte bedingt. Dieser Wasser- 
verlust ist bei niedrigen Temperaturen stets klein und kann vernach- 
lässigt werden, bei höheren Temperaturen können aber beträchtliche 
Wassermengen verdunsten, vor allem wenn höhere Lichtstärken gebraucht 
werden. In solchen Fällen muß aber wegen der schon erwähnten Wir- 
kungen des Zeitfaktors die Versuchszeit eingeschränkt werden. 


Der Lichtfaktor. 

Die Beziehungen zwischen Lichtstärke und Assimilation wurden bei 
verschiedenen Flechtenarten bestimmt, und zwar sowohl in den Winter- 
monaten (Dezember— Januar) als zu Anfang des Sommers (Mai—Juni). 
Dabei kamen in erster Linie solche Arten in Betracht, die sich durch 
Form und Größe für die gewählte Versuchstechnik eigneten. Insgesamt 
wurden elf Arten untersucht: Cetraria glauca, C.islandica, Peltigera 
aphtosa, Evernia prunastri, Parmelia physodes, Cladonia silvatica, C. digi- 
tata, Usnea dasypoga, Ramalina farinacea, R. fraxinea und Umbilicaria 
pustulata. Das ganze Versuchsmaterial braucht hier nicht vorgelegt zu 
werden. Die Verhältnisse bei Usnea dasypoga und Cladonia silvatica 
sind zum Teil in einer früheren Arbeit behandelt worden, und betreffs 
der übrigen besteht eine auffallende Ähnlichkeit zwischen Ramalina 
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farinacea, R. fraxinea und Umbilicaria pustulata. Von den 11 Arten 
sollen daher nur Ramalina farinacea nebst drei anderen Flechten als Bei- 
spiele eingehender dargestellt werden. Ihre Versuchsbefunde sind in den 
Abb. 1—4 zusammengestellt worden und betreffen sowohl den Licht- 
faktor als die Temperaturabhangigkeit der Assimilation und der Atmung. 
Die Temperaturabhangigkeit soll in einem folgenden Kapitel behandelt 
werden. In den Abbildungen sind die GréBen als Durchschnittswerte 
aus Doppelbestimmungen angegeben. 

Lichtstärke und Versuchstemperatur wurden so ausprobiert, daß sie in 
die Nähe der optimalen fallen. Die Durchführung eines Versuches unter 
genau optimalen Umständen ist praktisch nicht möglich, da die optimale 
Konstellation der äußeren Faktoren vor allem wegen der Zeitfaktor- 
wirkungen dynamisch ist. Versuche, die gerade über diese Frage an- 
gestellt wurden, sollen in anderem Zusammenhang dargelegt werden. 

Die Lichtassimilationskurve verläuft wie bei den höheren Pflanzen, 
Algen und Moosen, eine Tatsache, die schon aus den Untersuchungen 
SrockERs (1927, S.377) an Lobaria pulmonaria, BOYSEN JENSENs und 
Müzzers (1929, S. 506) an Peltigera canina und Smytus (1934, S. 758) 
an Peltigera polydactyla hervorgeht. Die Hypothese HENRicis (1921, 
S. 165) von einem zweigipfeligen Verlauf dieser Kurven findet somit 
keine Bestätigung. 

Es zeigt sich ferner, daß die Lichtassimilationskurven der Sommer- 
versuche im allgemeinen niedriger als diejenigen der Winterversuche liegen. 
Ausnahmen bilden dabei nur Umbilicaria pustulata und Cladonia silvatica. 
Lichtempfindlichkeit und Leistungsfähigkeit des Assimilationsmechanismus 
passen sich folglich der Jahreszeit an. Sie nehmen im Frühling und Sommer 
ab und steigen wieder im Herbst und Winter. Das Licht des Sommers 
wird folglich nicht so ökonomisch wie das Winterlicht ausgenützt. Die Adap- 
tationen sind in beiden Fällen rückgängig, denn es handelt sich hier um 
mehrjährige, langsam wachsende Pflanzen. 

Die Lichtassimilationskurven zeigen außerdem, daß die Flechten 
untereinander weit verschiedene Lichtansprüche haben. So weist Cetraria 
glauca (Abb. 1) bei den niedrigen Lichtstärken eine langsame Steigerung 
der Assimilation auf, während die Steigerung bei den Ramalina-Arten 
schnell verläuft. Die übrigen untersuchten Arten reihen sich zwischen 
diese beiden Extremformen ein. 

Um die Lichtansprüche zahlenmäßig vergleichen zu können, habe ich 
andernorts (1937) eine Größe eingeführt, die ich den ‚‚Halbwert‘‘ genannt 
habe!. Darunter wird diejenige Lichtstärke verstanden, die die Hälfte 
der maximalen Assimilation leistet. Als maximale Assimilation wird 
dabei die Leistung der optimalen Lichtstärke ohne Änderung der übrigen 





ı Nachtrag bei der Korrektur: Ich finde, daß Stocker schon früher (Planta 
1935, S. 418) den Ausdruck ,,Halbwert‘‘ in demselben Sinne gebraucht hat. 
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Faktoren genommen. Diese übrigen Faktoren mégen dann optimal sein 
oder nicht. Der Halbwert ist ein Ausdruck des Lichtbediirfnisses und des 
Lichthaushaltes im allgemeinen und bildet somit ein Komplement der- 
jenigen GrôBe, die durch den Kompensationspunkt ausgedrückt wird 
und den Lichtverbrauch der Pflanze an der Lichthungergrenze angibt. 
Wie ich andernorts (1937) hervorgehoben habe, sind die beiden GréBen, 
der Halbwert und der Kompensationspunkt, von den ökologischen 
Faktoren abhängig und werden durch deren Schwankungen ver- 
schoben. Ein auf diese Größen gegründeter Vergleich zwischen den 
Lichtansprüchen verschie- > 
dener Pflanzenarten ist folg- à vr 
lich nur dann als einwand- = 
frei anzusehen, wenn die 
Messungen unter optimalen 
ökologischen Bedingungen 
angestellt worden sind, oder 
dann, wenn die Messungen 
genügend zahlreich sind, um 
vergleichbare Durchschnitte 
zu liefern. 

Wie schon erwähnt, 
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Temperatur 
a à di 3 Abb. 1. Cetraria glauca. Mg/St, g = mg CO, pro 
stärke war in sämtlichen Stunde und g Trockengewicht. A Lichtassimilations- 
000 Lux. kurve (bei 13°C, Januar ausgezogen; bei 18°, Juni 
Versuchen 16 1 = gestrichelt). B Temperaturkurve der Assimilation 
Durch stärkere Belichtun- bei 16000 Lux (Januar ausgezogen, Juni gestrichelt) 


gen kann die Assimilation und der Atmung (Januar ausgezogen, Juni gestrichelt). 


noch etwas gesteigert werden, Zeitfaktorwirkungen greifen aber dabei 
immer früher und kraftiger ein, so daB die Messungen zu sehr ge- 
stört werden. Derartige Lichtstärken können wohl als physiologisch, 
aber nicht als biologisch optimal aufgefaßt werden, da eine schwächere 
Beleuchtung je nach den Umständen eine ebenso große oder noch 
größere Ausbeute während längerer Zeit, z. B. pro Tag, liefert. Als Ver- 
suchstemperatur wurden die optimalen Temperaturen gewählt, die aus 
den Abb. 1—4B hervorgehen. In solchen Fällen, wo die Versuchstempe- 
raturen der Lichtassimilationskurven nicht genau mit den optimalen 
Temperaturen zusammenfallen, sind die dadurch bedingten Abweichungen 
der Assimilationsgrößen jedoch so klein, daß sie bei einem Vergleich 
der verschiedenen Lichtansprüche vernachlässigt werden können. 

In Tabelle 1 sind die Halbwerte und Kompensationspunkte der 
untersuchten Flechtenarten zusammengestellt. Sie zeigen, daß die Licht- 
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ansprüche der Photosynthese in der helleren Jahreszeit größer sind als 
im Winter. Im Mai—Juni sind die GrôBen der Halbwerte und Kompen- 
sationspunkte durchschnittlich 26 bzw. 13% höher als die entsprechenden 
Werte im Dezember— Januar. Diese Unterschiede sind aber zum Teil 
durch die verschiedenen Versuchstemperaturen bedingt. Wie Tabelle 1 
zeigt, sind die Winterversuche bei durchschnittlich 13,2° und die Sommer- 
versuche bei 18,0° durchgeführt worden. Es wurde ja eine Messung unter 
optimalen. Temperaturverhältnissen angestrebt. Durch die höhere 
Temperatur der Sommerversuche ist eine Steigerung der Atmung ver- 
ursacht worden, und dies wirkt auf den Kompensationspunkt erhöhend 
ein. In diesem Atmungsunterschied liegt wenigstens zum größten Teil 
die Ursache der Verschiebung des Kompensationspunktes. Der Halbwert 
dürfte aber nicht oder jedenfalls nicht merkbar von dieser Atmungs- 
steigerung beeinflußt sein. Was oben über die Lichtansprüche der ver- 
schiedenen Flechten und über ihre jahreszeitlichen Lichtadaptationen 
gesagt wurde, wird folglich nicht durch eine Korrektion der Atmungs- 
größen erschüttert. Es geht also klar hervor, daß der Halbwert ein 


Tabelle 1. Halbwerte und Kompensationspunkte. 














Dezember— Januar Mai— Juni 
Ass. bei Kompen- Ass. bei Kompen- 
Halb- E Halb- 
Temp. | Pont | wert | Funge | Temp-| Gén | wert | “one 
°C |mg/S.,g| Lux Lux °C Img/S,g]| Lux Lux 
Cetraria glawa . . .| 13 1,30 2000 400 18 1,00 | 3500 700 
Peltigera aphtosa . .| 14 2,45 3000 | 1200 
Evernia prunastri. .| 14 2,52 3500 500 18 1,84 | »6400 800 
Cetraria islandica . .| 14 0,98 3800 | 1000 15 0,72 1 6000! 1200 
Parmelia physodes .| 13 ‚40 4000 700 
Cladonia silvatica . . 9 0,85 5500 | 1000 20 1,451 70001 1700 
Cladonia digitata . .| 13 0,85 5500 | 1500 
Usnea dasypoga . .| 12 2,50 5000 400 15 2,20} 5000 400 
Ramalina farinacea .| 13 | »3,68 | >6500 500 20 32,751 6500 500 
Umbilicaria pustulata| 15 0,85 6000 | 2000 20 1,281 6000! 2000 
Ramalina fraxinea .| 15 21,08 | >7000} 2000 18 30,94} 7000! 2000 
Mittel . . . . . 13,2] 1,77 4709 | 1018 18,0 1,52] 5925| 1163 
Differenz . . . . —0,25 |+1216 | +145 
Differenz % .. —14 +26 | + 13 
Moose (Mittel aus 
6 Moosarten) (STAL- 


























FELT 1937, S. 45)| 10,6| 2,28 1830 390 


wichtiges Komplement des Kompensationspunktes ist, wie ich andern- 
orts (1937, S. 42) näher entwickelt habe. Während der Kompensations- 
punkt vor allem die untere Lichtgrenze der apparenten Assimilation 
angibt, werden die Lichtansprüche bei lebhafter Assimilation durch den 
Halbwert festgelegt. Durch die beiden Größen Halbwert und Kompen- 
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sationspunkt ist es somit möglich, 
die Lichtansprüche unter verschie- 
denen Umständen und bei ver- 
schiedenen Pflanzen miteinander 
zu vergleichen. 

Wird ein derartiger Vergleich 
zwischen den Flechten und den 
höheren Pflanzen angestellt, so zeigt 
es sich, daß die Lichtansprüche der 
Flechten auffallend groß sind. Die 
Halbwerte der untersuchten Arten 
liegen zwischen 2000 und 7000 und 
die Kompensationspunkte zwischen 
400 und 2000 Lux (Tabelle 1). Ich 
habe andernorts (1937) eine Zu- 
sammenstellung einiger untersuch- 
ter Phanerogamen gegeben, und 
es ergab sich dabei, daß die Halb- 
werte der Schattenblätter von Fa- 
gus, Fraxinus und Betula nach Boy- 
SEN JENSENs (1929) Untersuchung 
800—2300 Lux und die Kompen- 
sationspunkte 150—400 Lux be- 
tragen, d. h. sie liegen niedriger als 
die entsprechenden Werte der am 
meisten lichtsparenden Formen 
der hier untersuchten Flechten. 
Dagegen haben Sonnenblät- 
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Abb. 2. Evernia prunastri. A Licht-Ass.- 
Kurve (bei 14°C, Januar ausgezogen; bei 
18°C, Mai gestrichelt). B Temperaturkurve 
der Ass. bei 16000 Lux (Januar ausgezogen, 


Mai gestrichelt) und der Atmung 
(Januar ausgezogen, Mai gestrichelt). 
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bei optimalen Tempera- 
turen, sondern bei sub- 
optimalen, so daß die 


Abb. 3. Cetraria islandica. A Licht-Ass.-Kurve (bei 
14° Dezember ausgezogen; bei 15°, Mai gestrichelt). 
B Temperaturkurve der Ass. bei 16000 Lux (De- 
zember ausgezogen, Mai gestrichelt) und der Atmung 
(Dezember Dreiecke gefüllt, Mai Dreiecke leer). 
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Kompensationspunkte relativ niedrig liegen. Die untersuchten Moosarten 
sind mit einer Ausnahme Schattenpflanzen, und es liegt folglich nichts 
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Ass.-Kurve (beil3°, November ausgezogen; 
bei 20°, Mai gestrichelt). B Temperatur- 
kurve der Ass. bei 16000 Lux (Januar 
ausgezogen, Mai gestrichelt) und der 
Atmung (Januar ausgezogen, Mai 
gestrichelt). 


Merkwürdiges darin, daß sie vielnied- 
rigere Halbwerte und Kompensa- 
tionspunkte als die Flechten haben, 
da die meisten Flechten an lichtexpo- 
nierten Standorten eingesammelt 
woruen sind. Trotz dieses größeren 
Lichtverbrauchs der Flechten stehen 
sie den Moosen in assimilatorischer 
Leistung nach. 

Zusammenfassend kann gesagt 
werden, daß die Leistungsfähigkeit 
der Photosynthese bei den Flechten 
mit der Jahreszeit sich verschiebt. Sie 
steigt im Winter und nimmt im Som- 
mer wieder ab. Im Sommer erreicht 


ZX die Produktion pro Zeiteinheit auch 


bei optimalen Bedingungen geringere 
Beträge als im Winter. Das reichliche 
Licht des Sommers wird nur extensiv 
ausgenützt. Halbwerte und Kompen- 
sationspunkte liegen bei weit verschie- 
denen, aber durchgehends hohen Licht- 
stärken, die Assimilation verbraucht 
folglich relativ viel Licht. 


Der Temperaturfaktor. 

Die Temperaturabhängigkeit der 
beiden Vorgänge des Gasaustausches 
geht aus den Kurven der Abb. 1—4B 
hervor. 

Die Atmungskurve verläuft regel- 
mäßig, ganz wie bei den Moosen, die 
ich andernorts (1937) beschrieben 
habe. Sie weicht hierin von den An- 
gaben Stockers (1927, S. 374) ab, 
wenn er bei Lobaria ein Atmungs- 
minimum bei 15°C findet. Unter- 


schiede, die mit der Jahreszeit in Verbindung gesetzt werden können, 
treten nicht klar zutage. Es kann aber nicht als ausgeschlossen ange- 
sehen werden, daß derartige Unterschiede vorkommen, da die Atmungs- 
größen einiger Arten beträchtliche Unterschiede zwischen den Sommer- 


und Winterversuchen zeigen. 


Eine genaue Feststellung dieser Unter- 
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schiede setzt jedoch ausgedehntere Versuche bei den einzelnen Arten 
voraus. 

Die Beziehung zwischen Assimilation und Temperatur folgt einer 
Optimumkurve und zeigt in meinen Versuchen nur ein Maximum, nicht 
zwei Maxima wie STOCKER (l. c. S. 369 und 374) für Lobaria pulmonaria 
und Umbilicaria pustulata angibt. 

Über die Ursache dieser Unterschiede unserer Versuche läßt sich vor- 
läufig nichts mit Bestimmtheit sagen. In der Vorgeschichte des Materials 
besteht jedoch möglicherweise eine Verschiedenheit, da STOCKERs Ver- 
suche in den Monaten Juli—August und die meinigen in den Winter- 
monaten und im Mai—Juni vorgenommen sind. Im Sommer sind die 
Flechten ausgetrocknet und dadurch inaktiviert, und es ist wohl zu er- 
warten, daß sie nach der Befeuchtung nicht sofort das Gleichgewicht 
der verschiedenen physiologischen Vorgänge erreichen. Ich habe früher 
(1937) bei den Moosen gefunden, daß Pflanzen, die nach einer Trocken- 
periode befeuchtet werden, erst nach Stunden oder sogar Tagen die nor- 
male Größe der Assimilation aufweisen, und daß die Kohlensäureabgabe 
in der ersten Stunde nach der Bewässerung viel größer als später ist. 
Dieselbe Erscheinung kommt auch bei den Flechten vor. Mit den Unter- 
suchungen SMYTHs stimmen meine Versuche gut überein, und SmyTH 
hat tatsächlich auch seine Versuche in den Wintermonaten angestellt. 

Wie die Abb. 1—4 zeigen, weisen die Temperaturkurven der Assimi- 
lation bei den einzelnen Flechtenarten eine verschiedene Gestalt auf 
und sind auch von der Jahreszeit abhängig. Bei den Cetraria-Arten 
(Abb. 1 und 3) liegt das Optimum während des Winters bei niederen Tem- 
peraturen flach ausgebreitet, und die apparente Assimilation ist auffallend 


Tabelle 2. Die Temperaturquotienten (Q,) der apparenten Assimilation 
bei atmosphärischem CO,-Gehalt, der Dunkelatmung und der Summen 
von apparenter Assimilation und Dunkelatmung. Die Größen sind aus 
den ausgeglichenen Kurven der Abb. 1B—4B berechnet. 
Versuche: Dezember—Januar. 























Temperatur °C 
0—10 5—15 10—20 | 15—25 | 20—30 
Cetraria glauca . . . Ass. 1,00 1,00 0,84 0,69 0,62 
Atm. 2,37 2,08 1,90 2,12 2,45 
Ass. + Atm. 1,11 1,12 1,02 1,00 1,19 
Cetraria islandica . . Ass. 1,08 1,06 0,81 0,61 0,46 
Atm. 1,84 2,38 2,34 2,22 2,18 
Ass. + Atm. 1,13 1,16 0,97 0,86 0,89 
Evernia prunastri . . Ass. 2,07 1,49 1,14 0,86 0,75 
Atm. 3,25 2,25 2,00 2,22 2,76 
Ass. + Atm. 2,18 1,55 1,20 1,06 1,15 
Ramalina farinacea . Ass. 1,95 1,21 1,03 0,89 0,68 
Atm. 2,80 2,60 2,35 2,27 2,37 
Ass. + Atm. 2,10 1,28 1,15 1,10 1,04 
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Tabelle 3. Temperaturquotienten (Q,) wie in Tabelle 2. 
Versuche: Mai—Juni. 

















Temperatur °C 

0—10 5—15 10—20 | 15—25 | 20—30 

Cetraria glauca . . . Ass. 1,07 1,38 2,02 0,91 0,44 
Atm. 1,35 1,90 2,04 1,95 2,07 

Ass. + Atm. | 1,15 1,56 2,02 1,32 1,04 

Cetraria islandica . . Ass. 1,20 1,30 1,11 0,68 0,53 
Atm. 2,00 2,37 2,32 2,20 2,17 

Ass. + Atm. | 1,30 1,46 1,35 1,05 ‚05 

Evernia prunastri . . Ass. 2,50 1,82 1,26 0,85 0,54 
Atm. 3,10 2,50 2,62 2,90 2,36 

Ass. + Atm. | 2,57 1,90 1,40 1,00 0,91 

Ramalina farinacea . Ass. 2,05 1,57 1,28 1,05 0,80 
Atm. 2,10 2,27 2,52 2,27 1,92 

Ass. + Atm. 2,05 1,64 1,40 1,20 0,98 














unempfindlich gegen Anderungen der Temperatur. Im Sommer weist die 
Temperaturassimilationskurve eine ganz andere Gestalt auf. Sie verläuft 
bei den niederen Temperaturen nicht mehr konkav gegen die Abszisse, 
sondern konvex. Sie erreicht bei Temperaturen von 18—20° ein ausge- 
pragtes und scharfes Optimum und fällt danach gegen die Abszisse 
herab. D.h. die Temperaturquotienten der apparenten Assimilation 
zeigen bei den Cetraria-Arten in den Sommerversuchen zunächst Anstieg, 
dann Abnahme, im Winter nehmen sie schon bei den niedrigen Tempera- 
turen ab. Dies geht aus den Tabellen 2—3 naher hervor, wo Koeffizienten 
für Assimilation, Atmung und die Summen dieser Vorgänge berechnet 
sind. Die Summen der apparenten Assimilation und der Atmung sind 
mit angeführt worden, weil die Koeffizienten oftmals in früheren Ar- 
beiten aus diesen Summen berechnet worden sind. Sie diirfen aber nicht 
den Größen der reellen Assimilation gleichgesetzt werden, wie ich andern- 
orts (1936, S. 346) gezeigt habe. 

Bei Evernia prunastri und Ramalina farinacea fällt der Temperatur- 
quotient der apparenten Assimilation von 0—30° C stetig herab. 

Die übrigen untersuchten, in den Abbildungen aber nicht wieder- 
gegebenen Arten, d.h. Cladonia silvatica, Umbilicaria pustulata, Rama- 
lina fraxinea und Usnea dasypoga, haben sowohl in den Sommer- wie 
in den Winterversuchen Assimilationskurven wie diejenigen bei Evernia 
prunastri und Ramalina farinacea gegeben. D.h.der Temperatur- 
quotient (Q,,) der Assimilation fällt von 0—30° C ab. 

Der bei den Cetraria-Arten gefundene Verlauf der Temperatur- 
quotienten — Steigerung in der einen Jahreszeit, Herabfallen in der 
anderen — ist keine auf die Cetraria-Arten beschränkte Erscheinung. 
Sie kommt auch bei den übrigen Flechten unter gewissen Umständen 
vor und dürfte auch nicht in erster Linie mit der Jahreszeit, sondern 
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mit den Abstufungen des Lichtes zusammenhängen. Versuche, die über 
diese Frage angestellt worden sind, sollen aber in anderem Zusammenhang 
mitgeteilt werden. 

Mit der Jahreszeit verschiebt sich ferner das Temperaturoptimum der 
apparenten Assimilation, wie aus den Abb. 1, 3 und 4 hervorgeht. Bei 
den Cetraria-Arten und bei Ramalina farinacea liegt das Optimum bei 
einer höheren Temperatur im Sommer als im Winter. Auch die übrigen 
untersuchten Flechten zeigen zum Teil eine derartige Erhöhung des 
Optimums im Sommer, wie Tabelle 4 näher angibt. Durchschnittlich 
verschiebt sich das Temperaturoptimum bei acht untersuchten Arten von 
14,1°C im Winter auf 18,5° im Sommer. 

Früheren Untersuchungen nach zu urteilen, dürfte eine derartige 
Einstellung des Temperaturoptimums auch bei den höheren Pflanzen 
vorkommen. Jedenfalls scheint das Optimum bei den Frühlingspflanzen 
auffallend niedrig zu liegen. So findet LunpEGARDH (1927, S. 294) für 
Anemone nemorosa eine optimale Temperatur der Assimilation bei 15°, 
und Murprack (1934) gibt für Ficaria verna 8—0°C an. Es ist wohl 
anzuneixmen, daß diese Anpassung des Optimums mit derjenigen identisch 
ist, die BıRDER (1924) bei verschiedenen submersen Wasserpflanzen 
durch Temperaturänderung induziert hat. 

Ein Vergleich zwischen dem Temperaturoptimum der Assimilation 
bei den Flechten und demjenigen anderer Pflanzen ist übrigens nur in 
beschränktem Maße möglich, weil Angaben über optimale Temperaturen 


Tabelle 4. Das Temperaturoptimum der Photosynthese bei 16000 Lux 
und die dabei erreichten Assimilationsgrößen. 














Dezember— Januar Mai—Juni 
Ass. bei Ass. bei 
Optim. T x Optim. T: À 
bei 16000 Lux Ds bei 16000 Lux an 
°C mg/St., g °c mg/St., & 
Cetraria glauca . . . . . 1—15 0,92 19 1,00 
Evernia prunastri . . . . 19 2,28 19 2,00 
Cetraria islandica . . . . 3—14 1,05 18 0,65 
Cladonia silvatica . . . . 14—15 0,92 18 1,38 
Usnea dasypoga..... 14—15 2,35 18 1,62 
Ramalina farinacea . . . 18 3,20 22 2,66 
Umbilicaria pustulata . . 11 1,06 15 0,95 
Ramalina fraxinea . .. 19 1,35 19 1,42 
DE; rot eda 14,1 1,64 18,5 1,46 
PRES 0. a + 4,4 — 0,18 
Differenz in % —]11 














in der Literatur nur spärlich sind. Dazu kommt, daB die äuBeren Um- 
stände bei den Untersuchungen verschieden waren, so daB die Ergebnisse 
nicht vergleichbar sind. Bei Anderungen der äuBeren Bedingungen, wie 
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CO,-Zufuhr, Licht usw., verschiebt sich das Optimum. SmyTk (I. c. 
S. 800), der Peltigera polydactyla untersuchte, hat seine Versuche bei 
einer Kohlensäurekonzentration von 0,6% angestellt und findet daher 
ein Optimum bei relativ hohen Temperaturen, die übrigens nicht näher 
festgestellt wurden. Ein Vergleich zwischen den Flechten und anderen 
Pflanzen darf daher nur mit denjenigen Versuchen rechnen, die bei 
natürlicher CO,-Versorgung und höheren Lichtstärken durchgeführt sind. 

Moose, die ich (1936) unter derartigen Umständen untersucht habe, 
scheinen ein höheres Temperaturoptimum als die Flechten im Winter 
zu haben. 

Untersuchungen bei natürlicher CO,-Versorgung der Pflanzen wurden 
auch von LUNDEGÂRDH (1924) und JoHansson (1926) angestellt. LUNDE- 
GÄRDH (l.c. S. 218, 222) findet bei Kartoffeln und Tomaten ein Tem- 
peraturoptimum der Assimilation bei 20°C, und dieselbe Tmperatur 
soll nach ihm (1927, S. 279) auch für die Zuckerrübe gelten, während 
JoHAnssoN (1926, S. 204) für diese Pflanze 32°C angibt. Bei Eupteris 
aquilina hat JOHANSSON (I. c. S. 203) ebenfalls einen hohen Wert (30° C) 
gefunden. Diese Bestimmungen sind jedoch von der stomatären Spalt- 
weite beeinflußt worden, da die Assimilation mit der Öffnungsweite 
steigt, wie ich andernorts (1935) gezeigt habe, und folglich jede Öffnungs- 
weite ihr eigenes Optimum bedingt. 

Als eine ökologisch wichtige Größe dürfte der Quotient zwischen ap- 
parenter Assimilation und Dunkelrespiration (A,/R;) bezeichnet werden 
können. Aus den Winterbefunden der Abb. 1—4 ist diese Größe berechnet 
und in Tabelle 5 dargestellt worden. Zwei Flechten, Usnea dasypoga 
und Cladonia silvatica, die ich andernorts (1936) beschrieben habe, 
wurden auch mitgenommen. Die ökologische Bedeutung dieses Quotienten 
liegt darin, daß er mit der Temperatur sich verschiebt, und zwar so, daß 
er bei abnehmender Temperatur ansteigt. In dieser Steigerung von A,/R, 
besitzt die Pflanze ein Hilfsmittel, um die ungünstigen Folgen einer 
Temperatursenkung zu überwinden, und es dürfte sich daher um eine 
Anpassung der Atmungs- und Assimilationsvorgänge an ein Vegetieren 
in den kälteren Jahreszeiten handeln. Ich habe andernorts (1937, S. 53) 
diese Verschiebung des Koeffizienten näher beschrieben und einen Ver- 
gleich zwischen verschiedenen Pflanzengruppen angestellt. Die Flechten 
sollen daher hier nur kurz besprochen werden. 

Diejenigen Flechtenarten, die ein Temperaturoptimum des Quotienten 
aufweisen, d.h. Cladonia silvatica, Usnea und Ramalina farinacea (Ta- 
belle 5), nehmen eine Mittelstellung zwischen den übrigen Flechten, 
Moosen und Algen einerseits und den höheren Pflanzen andererseits ein, 
weil die letzterwähnten Pflanzen derartige Optima bei höheren Tem- 
peraturen haben. 

Der Koeffizient A,/R, ist ein relatives Maß und gibt keinen Auf- 
schluß über die Stoffökonomie der Pflanze. Erst wenn die Dauer der 
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Assimilation und der Dunkelatmung pro Tag bekannt ist, kann etwas 
über die Tagesausbeute gesagt werden. Wird z. B. angenommen, daB 
Assimilation und Atmung durch 12 Lichtstunden und 12 Dunkelstunden 
pro Tag bedingt sind, und wird ferner die Dunkelrespiration von der 
apparenten Assimilation subtrahiert, so ergibt sich z. B. für Evernia 
prunastri, daB die Tagesaus- 
beute bei verschiedenen Tem- 
peraturen eine Kurve wie die 
in Abb. 5 mit 12 bezeichnete Td 


eae 
| 
h 
liefert. Durch die Größen 0 t 
dieser Kurve wird folglich Sr q 
| 
/ 
j 
/ 
- . 








das Tagesnetto der Assimila- 
tion bei verschiedenen Tem- 
peraturen und 16000 Lux 
angegeben, und da diese 
Lichtstärke eine Assimilation 
leistet, die in der Nahe der 
maximalen liegt, diirfte das at 
Tagesnetto als maximal be- 
trachtet werden können. 
Durch die übrigen Kurven 
der Abb.5 wird das Tages- 3 
netto bei 3, 6, 18 und 24 Licht- 
stunden pro Tag dargestellt. 
Sämtliche Temperaturkurven 
des Tagesnettos sind Optimum- 0 0 20 Hr 


kurven, und das Optimum Temperatur 

wird durch Verkürzung der Abb.5. Evernia prunastri. Die Beziehung zwischen 

Lia tels . Tagesnetto des Gasaustausches und Temperatur. 
ichtstunden auf niedrigere "Tagesnetto = maximaler Nettogewinn der Kohlen- 

Temperaturen verschoben. In säureassimilation in mg CO, pro g Trockengewicht 

te at und Tag (24 Stunden). Die Kurvennummern geben 


dieser Verschiebung liegt eine gleichzeitig die Anzahl Stunden der Assimilation 
1; ° ° pro Tag an. Z. B.3 = 3 Stunden Assimilation und 
Anpassung an die klimatischen 21 Stunden Dunkelatmung pro Tag, 6 = 6 Stunden 


Verhältnisse. Wenn die Tage Assimilation und 18 Stunden Dunkelatmung pro 
z. B. im Herbst kürzer und T° WW. ana 
kalter werden, wird das Opti- 

mum auf die aktuellen Temperaturen verschoben, und das größtmögliche 
Tagesnetto wird dadurch stets erreicht. Eine Verschiebung des Tempe- 
raturoptimums, wie sie Abb. 5 angibt, ist bei sämtlichen untersuchten 
Flechten gefunden worden. 

Im vorigen haben wir gefunden, daß das Temperaturoptimum der 
apparenten Assimilation sich an die herrschenden Temperaturen adap- 
tiert, und daß diese Anpassung durchschnittlich etwa 4 Temperaturgrade 
umfaßt (Tabelle 4). Diese Temperatureinstellung der apparenten Assi- 
milation ist von der obigen Temperatureinstellung des Tagesnettos zu 
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Tabelle 5. Die Abhängigkeit des Quotienten A,/R, (apparente Assimilation : 
tmung) von der Temperatur. 























Temperatur °C 

0 5 10 15 20 25 30 
Cetraria glauca. . . . | 11,6 7,8 4,9 3,7 2,2 1,2 0,55 
Evernia prunastri . . . | 15,0 9,1 7,2 6,0 4,1 2,3 1,10 
Cetraria islandica. . . | 15,8 12,1 9,4 6,4 3,0 1,4 0,62 
Cladonia silvatica . . . 2 3,5 3,9 3,7 2,3 1,2 0,58 
Usnea . «+ . | 10,1 18,0 | 15,0 10,1 6,0 2,7 0,95 
Ramalina farmacea . . 9,7 16,2 | 10,1 6,6 4,3 2,8 1,10 
Umbilicaria pustulata . | 13,2 9,5 6,3 3,0 1,7 0,85 | 0,34 
Ramalina fraxinea . . 4,1 4 3,0 2,2 1,4 0,92 | 0,39 

Mittel | 10,2 10,0 7,5 5,2 3,1 1,7 0,7 














unterscheiden. Beide wirken in derselben Richtung, sie sind aber von 
verschiedener Natur. Das Optimum des Tagesnettos entsteht durch ein 
Zusammenwirken von apparenter Assimilation, Dunkelatmung und 
Assimilationszeit pro Tag, wie ich andernorts (1937, S. 56) näher beschrie- 
ben habe. Bei der jahreszeitlichen Einstellung der apparenten Assimi- 
lation spielt vielleicht auch die Atmung, und zwar die Lichtatmung eine 
nicht unbeträchtliche Rolle. Dies geht aus den Abb. 1—4B hervor, wo 
die Temperaturabhängigkeit der Dunkelatmung im Winter und Sommer 
angegeben ist. Es wird dabei vorausgesetzt, daß die Lichtatmung sich 
in derselben Richtung wie die Dunkelatmung verändert. Die ganze Ver- 
schiebung des Temperaturoptimums und die veränderte Kurvenform 
werden aber dadurch nicht erklärt. Beim Zustandekommen der Tempe- 
raturadaptation der apparenten Assimilation dürften daher auch Ver- 
änderungen in den photosynthetischen Reaktionen mitwirken. 


Der Zusammenhang zwischen Temperatur und Gasaustausch der 
Flechten kann folgendermaßen zusammengefaßt werden: 

1. Die Atmung steigt mit der Temperatur bis 30° sowohl im Winter 
als im Sommer regelmäßig an. 

2. Die Beziehung zwischen apparenter Assimilation und Temperatur 
folgt einer Optimumkurve, deren Gestalt bei den einzelnen Arten wechselt 
und sich auch mit der Jahreszeit verändert. Bei den Cetraria-Arten 
liegt das Optimum im Winter bei niedrigen Temperaturen flach ausge- 
breitet, so daß die Assimilation dieser Pflanzen bei etwa 0—15° C gegen 
Temperaturveränderungen sehr unempfindlich ist. Der Temperatur- 
quotient (Q,,) der Assimilation ist somit bei diesen Temperaturen 1 oder 
liegt in der Nähe dieses Wertes, bei höheren Temperaturen fällt er stets 
ab. Im Sommer ist der Quotient bei den Cetraria-Arten für die Tempera- 
turreihe 0 — etwa 19°C steigend, bei den höheren Temperaturen aber 
fallend. Die apparente Assimilation hat folglich bei 18—19° C ein aus- 
geprägtes und scharfes Optimum. Die übrigen untersuchten Flechten- 
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arten zeigen bei 16000 Lux im Winter wie im Sommer zwischen 0 und 
30°C stets abnehmende Quotienten. 

3. Die Temperaturoptima der apparenten Assimilation liegen im 
Sommer höher (durchschnittlich bei 18,5° C) als im Winter (durchschnitt- 
lich bei 14,1°C). Da es sich hier um mehrjährige Pflanzen handelt, stellt 
sich das Optimum je nach der Jahreszeit auf höhere oder niedrigere 
Temperaturen ein. Diese Einstellung ist rückgängig. 

4. Das Verhältnis apparenter Assimilation: Dunkelatmung (A,/R;- 
Quotient) steigt bei sinkender Temperatur, wodurch die Stoffverluste 
durch Atmung im Verhältnis zu der Assimilation niedriger ausfallen. 

5. Bei sinkender Temperatur verschiebt sich ferner das Optimum 
des Tagesnettos auf niedrigere Temperaturen. 

6. Aus dem Obigen ist zu schließen, daß die Kohlenhydratökonomie 
der Flechten den klimatischen Temperaturverhältnissen anpaßbar ist, und 
zwar durch folgende Einstellungen: Verschiebung des Temperaturoptimums 
der apparenten Assimilation auf höhere oder niedrigere Temperaturen, 
Ausbreitung dieses Optimums über ein größeres Temperaturgebiet im Winter, 
Verschiebung des A,|Rz-Quotienten und endlich Anpassung des Tagesnettos 
der Kohlenhydratausbeute derart, daß sein Temperaturoptimum mit den 
herrschenden Temperaturen der Jahreszeit zusammenfällt. Durch diese 
Adaptationen werden für die Flechten die ungünstigen Folgen des Kälter- 
werdens und Kürzerwerdens der Herbst- und Wintertage vermindert. 


Über die Autotrophie der Flechten. 
Die in der Einleitung erwähnten Arbeiten von STOCKER (l.c.) und 
BoysEN JENSEN-MÜLLER (I. c.) behandeln auch die Frage, inwieweit es 
für die Flechten möglich ist, sich betreffs des Kohlenstoffs autotroph zu 
ernähren. Es wird dabei von Überlegungen über das Verhältnis zwischen 
Assimilation und Atmung ausgegangen, und es wird versucht, den Assimi- 
lationsüberschuß pro Tag (BoysEN JENSEN und MÜLLER, 1. c. S. 511) 
und pro Monat und Jahr (Srocksr, l.c. S.398) zu berechnen. In 
beiden Fällen ergibt sich, daß die Stoffproduktion nur sehr gering ist, 
eine Tatsache, die, wie BOYSEN JENSEN-MULLER (l.c. S.511) hervor- 
heben, mit den Erfahrungen über die geringe Wachstumsgeschwindigkeit 
der Flechten übereinstimmt. Es wird dann die Frage aufgeworfen, ob 
die Flechten nicht auch organische Verbindungen des Substrats ausnützen 
können (BoysEN JENSEN-MÜLLER, 1. c. S. 511, STOCKER, I. c. S. 410). 
Daß Berechnungen dieser Art unsicher ausfallen, wird von den er- 
wähnten Autoren betont, und BoysEN JENSEN und MULLER sehen 
vor allem in den Schwankungen des Wassergehaltes der Flechten eine 
ausschlaggebende Variable. 
Die Schwierigkeiten, solche Berechnungen durchzuführen, nehmen 
aber noch mehr zu, wenn alle diese Adaptationen berücksichtigt werden, 
die im vorigen beschrieben worden sind, und die eine Anpassung der 
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Photosynthese an die äuBeren Umstände ermôglichen. Nur durch Unter- 
suchungen über den Tagesgang der Photosynthese bei verschiedenen 
äußeren Umständen und durch das ganze Jahr hindurch dürfte es mög- 
lich sein, den Assimilationsüberschuß befriedigend festzustellen. 

Da aber verschiedene Vorgänge der Photosynthese zur Verfügung 
stehen, wodurch die Stoffproduktion den äußeren Verhältnissen angepaßt 
werden kann, scheint der Schluß berechtigt, daß die Möglichkeiten eines 
Autotrophismus doch günstiger liegen, als die erwähnten Untersuchungen 
vermuten lassen. Die Flechten besitzen viele Organisationen, deren 
Zusammenwirken z. B.im Winter dahin führen, daß die vorliegenden 
Bedingungen der Kohlensäureassimilation intensiv ausgenützt werden: 
das Temperaturoptimum wird auf eine niedrigere Temperatur ein- 
gestellt, es wird außerdem ausgebreitet (s. Abb. 1, 3 und 4), so daß ein 
weites Temperaturgebiet optimal wirkt. Ferner steigt der Quotient 
Assimilation: Atmung bei sinkender Temperatur, und daher stellt sich 
in der kälteren Jahreszeit das Temperaturoptimum des Tagesnettos auf 
niedrigere Temperaturen ein. 

Mit dem Eintreten der wärmeren und helleren Jahreszeit ändern sich 
einige dieser Faktoren derart, daß die Stoffproduktion begünstigt wird, 
andere wirken in entgegengesetzter Richtung, so daß die Möglichkeiten 
einer reichlichen Stoffproduktion nicht ausgenützt werden: das Tem- 
peraturoptimum der Assimilation stellt sich im Sommer auf höhere 
Temperaturen ein und wirkt dadurch auf die Photosynthese befördernd, 
es wird aber gleichzeitig schärfer als im Winter, was natürlich für die 
Photosynthese nicht vorteilhaft ist. In einer für die Photosynthese 
ungünstigen Richtung wirkt auch die Erniedrigung der Lichtassimilations- 
kurve, so daß die Stoffproduktion pro Zeiteinheit vermindert wird. Durch 
diese Lichtadaptation werden die günstigen Folgen der Temperatur- 
adaptation wenigstens zum Teil aufgehoben, und die äußeren Bedingungen 
der Assimilation werden folglich nur extensiv ausgenützt. 

Die Chemismen des Gasaustausches sind folglich derart plastisch, daß 
die Produktivität der Photosynthese je nach den Bedürfnissen und den äußeren 
Umständen sowohl erhöht als erniedrigt werden kann. Es handelt sich hier 
um Pflanzen, deren Vegetationsperiode das ganze Jahr umfaßt. Wenn 
sie eingetrocknet sind, dürften sämtliche Lebensvorgänge zum Stillstand 
gekommen oder jedenfalls auf ein Minimum eingeschränkt sein. Sobald 
eine Feuchtperiode eintritt, sind sie aber bereit, die Stoffwechselvorgänge 
wieder in Gang zu setzen. Diese Bereitschaft setzt natürlich beträcht- 
liche Möglichkeiten zu Adaptationen voraus, und es ist oben gezeigt 
worden, daß diese Möglichkeiten auch vorhanden sind. Im Herbst und 
Winter wird das Produktionsnetto durch verschiedene Veränderungen der 
Prozesse erhöht, und die Flechten werden dadurch in den Stand gesetzt, 
sich über dem Existenzminimum zu halten. Der Stoffaustausch arbeitet 
in dieser Zeit intensiv. 








Der Gasaustausch der Flechten. 29 


Im Frühling und Sommer finden auch Anpassungen statt, es ist aber 
auffallend, daß Höchstleistungen nicht mehr angestrebt werden. Einige 
Veränderungen wirken erhöhend, andere aber vermindernd ein. Die Ver- 
änderungen werden wahrscheinlich gegeneinander so balanziert, daß die 
photosynthetische Tätigkeit eine geeignete Größe erreicht. Diese Größe ist 
nicht die maximale. Es scheint demnach, als wäre der Regulator auf eine 
Produktion zwischen einer unteren und einer oberen Grenze eingestellt. Auch 
die obere darf nicht überschritten werden. Die Produktion von plastischer 
Nahrung darf nicht beliebig gesteigert werden, weil ein großer Überschuß 
von Nährstoffen und Wachstum die günstige Entwicklung der Pflanze 
wahrscheinlich gefährden könnte. Gerade bei den Flechten ist eine 
derartige Gefahr offensichtlich. Baumflechten, die mit der Unterlage 
nur locker verbunden sind, werden von Schnee und Stürmen losgerissen, 
und dies tritt um so leichter ein, je größer die Pflanzen sind. Andere For- 
men, die an Baumstämmen und Felsen mit der Unterlage fester verbunden 
sind, breiten sich allmählich über die ganze Fläche aus, und es besteht 
zwischen ihnen eine räumliche Konkurrenz. Eine Verschärfung dieser 
Konkurrenz durch erhöhte Nährstoffproduktion und gesteigertes Wachs- 
tum würde nur störend auf den Entwicklungszyklus der Pflanzen ein- 
wirken. Flechten wie Cetraria islandica, Cladonia rangiferina u.a. 
wachsen auf einem Torf, den die unteren abgestorbenen Teile der Pflanzen 
gebildet haben. Sie wachsen in reinem Bestande und außerdem dicht 
gedrängt. Erhöhte Substanzproduktion und erhöhtes Wachstum würden 
diesen Pflanzen keine biologischen Vorteile bieten. Die Torfschicht 
würde aber zunehmen und die Pflanzen mehr über den Boden empor- 
heben, wodurch die Gefahr mechanischer Zerstörungen, z. B. durch Eis 
und Wind, gesteigert werden könnte. 

Die photosynthetischen Vorgänge scheinen folglich derart organisiert 
zu sein, daß eine obere Grenze der Produktion nicht überschritten 
wird. Inwieweit die auffallend hohe Atmung der Flechten, die BOYSEN 
JENSEN-MÜLLER (l. c.) und STockEr (l. c.) gefunden haben, und die 
stets in meinen eigenen Versuchen zutage tritt, auch zu dieser Be- 
grenzung beiträgt, konnte nicht festgestellt werden. Die Flechten 
atmen viel stärker als die Blätter der höheren Pflanzen, assimilieren 
aber viel weniger (vgl. S. 12). Der Umstand, daß die Unterschiede 
beträchtlich sind, hat die erwähnten Autoren dazu veranlaßt, die 
Autotrophie der Flechten in Zweifel zu ziehen. Es sollte aber dabei 
nicht vergessen werden, daß die assimilierenden Organe der höheren 
Pflanzen nur einen Teil des ganzen Pflanzenkörpers bilden, während 
bei den Flechten der ganze Thallus als Assimilationsorgan dient. 
Werden bei den höheren Pflanzen die Berechnungen über Assimilation 
und Atmung nicht nur auf die Blätter, sondern auf den ganzen 
Pflanzenkörper gegründet, so fällt ein Vergleich für die Flechten viel 
günstiger aus. 
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Es scheint mir daher aus den obigen Versuchen hervorzugehen, 
nicht nur daß die Leistungsfähigkeit des photosynthetischen Apparates 
groß genug ist, um den Flechten eine autotrophe Lebensweise zu gewähren, 
sondern auch, daß verschiedene Anpassungsreaktionen zu einer Beschrän- 
kung der Produktion führen und dadurch den langsamen Wachstumsverlauf 
bedingen, der als ein wichtiger Konstituent in die Entwicklung dieser 
Pflanzen eingeht. 

Zusammenfassung. 

Die Abhängigkeit des Gasaustausches von Temperatur und Licht 
wurde bei den folgenden Flechten bestimmt: Cetraria glauca, C. islandica, 
Peltigera aphtosa, Evernia prunastri, Parmelia physodes, Cladonia digi- 
tata, C. silvatica, Ramalina farinacea, R. fraxinea, Usnea dasypoga und 
Umbilicaria pustulata. 

Zwischen Assimilation und Lichtstärke besteht die normale und regel- 
mäßige Beziehung, die bei anderen Pflanzen gewöhnlicherweise fest- 
gestellt worden ist. Dasselbe gilt von der Temperaturabhängigkeit der 
Assimilation und der Atmung. 

Die Lichtansprüche der Assimilation wurden durch Feststellung von 
Kompensationspunkt und Halbwert angegeben. Unter Halbwert wird 
diejenige Lichtstärke verstanden, die bei Konstanthalten der übrigen 
Faktoren die Hälfte der maximalen Assimilation leistet. Halbwerte und 
Kompensationspunkte liegen bei den angegebenen Flechten auf weit 
verschiedenen Stufen, durchgehends aber auffallend hoch. Die As- 
similation verbraucht folglich bei den Flechten relativ viel Licht. 

Ein Vegetieren der Flechten in den kälteren Jahreszeiten und in 
kälteren Gegenden wird auf drei verschiedenen Wegen begünstigt. 
Erstens verschiebt sich das Temperaturoptimum der apparenten Assimi- 
lation je nach den Temperaturverhältnissen auf höhere oder niedrigere 
Temperaturstufen. Bei Cetraria glauca und Cetraria islandica ist die 
apparente Assimilation außerdem gegen Temperaturänderungen zwischen 
0° und 15° sehr unempfindlich. Zweitens wächst das Verhältnis apparente 
Assimilation/Dunkelatmung bei sinkender Temperatur, wodurch die 
Atmungsverluste im Verhältnis zu der Assimilation relativ niedriger aus- 
fallen. Endlich verschiebt sich das Temperaturoptimum des Tagesnettos 
— berechnet aus den Größen der apparenten Assimilation und der Dunkel- 
atmung — bei sinkender Temperatur auf niedrigere Temperaturen. 

Der Produktionsapparat wird durch die Adaptationen von Assimi- 
lation und Atmung derart eingestellt, daß er im Winter intensiv, im 
Sommer aber extensiv arbeitet. Dadurch wird zwar nicht die höchste, 
aber eine gleichmäßigere Produktion erreicht. Da die Flechten somit 
befähigt sind, ihre Stoffproduktion zu regulieren, scheint kein Anlaß 
vorhanden zu sein, ihre autotrophe Lebensweise zu bezweifeln. 
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DIE ACTINOMYCETEN-SYMBIOSE VON MYRICA GALE. 
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Die Knöllchen der Wurzeln von Myrica Gale L. (Gagelstrauch, 
Heidemyrte) werden von einem Organismus bewohnt, den wir nach dem 
heutigen Stande unserer Erkenntnis zu den Actinomyceten rechnen 
miissen, wie die Symbionten von Alnus (Erle), Hippophaé (Sanddorn) 
und Elaeagnus (Olweide). Die ersten Angaben über Myrica hat BRUNCH - 
HORST (1887) in Form eines kurzen Hinweises gemacht, der besagt, daB 
die Inhaltskôrper der Knöllchen dieser Pflanze mit denen von Alnus 
und Elaeagnus ganz übereinstimmen. Etwas ausführlicher hat sich 
wenige Jahre später MOELLER (1889) geäußert. Wenn diese rund 50 Jahre 
zurückliegenden Untersuchungsergebnisse mit den heutigen nur noch 
zu einem kleinen Teile in Einklang stehen, so liegt das daran, daß die 
Methoden und Hilfsmittel der damaligen Zeit nach unseren Begriffen 
primitiv waren. Einen bedeutenden Schritt weiter tat SHIBATA (1902), 
der die cytologische Arbeitsweise anwandte. Er untersuchte Myrica 
rubra, doch stimmt der Befund bei dieser Art weitgehend mit dem bei 
M. Gale überein, und wir werden auf diese Arbeit noch mehrfach ver- 
weisen müssen. SHIBATA bezeichnet den Endophyten noch als einen 
Pilz. Pekto (1910) rechnet ihn bereits zu den Actinomyceten. Uber 
dessen Morphologie und Verhalten in den Wirtszellen bringt er eigent- 
lich nichts Neues, doch versuchte er den Strahlenpilz zu isolieren, nach 
seiner Ansicht mit Erfolg. Es sind jedoch Zweifel geäußert worden, ob 
der von PEKLO isolierte Actinomyces wirklich der Endophyt sei (SHIBATA 
und TAHARA 1917, S. 170), und Bedenken müssen eigentlich jedem 
kommen, der sich näher mit dem vorliegenden Thema befaßt. Wenn 
man nämlich eine größere Anzahl von Mikrotomschnitten durch Myrica- 
Knöllchen untersucht, findet man zwischen und in den älteren Zellen 
des Periderms, besonders in nicht gerade seltenen Buchten, Actinomyces- 
fäden in Menge. Unter solchen Verhältnissen ist es fraglich, ob diese 
durch die von PEKLO (1910, S. 470) angewandte Methode — Abglühen 
von Knöllchenstücken in der Bunsenflamme — wirklich restlos getötet 
worden sind, so daß allein der Endophyt sich in den Kulturen ent- 
wickeln konnte, ja es kommen Bedenken, ob es überhaupt eine Methode 
gibt, mit der man alle den Knöllchen in großer Zahl äußerlich anhaf- 
tenden Lebewesen sicher vernichten kann ohne Schädigung des Endo- 
phyten. Aus der Arbeit von BorromLey (1912) sind nur die Angaben 
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über die Morphologie und Anatomie der Knöllchen brauchbar, im übrigen 
ist sie ein bedauerlicher Rückschritt gegenüber den Verôffentlichungen 
von SHIBATA und PEKLO, denn BOTTOMLEY behauptet, Bakterien in 
den Knöllchen gefunden und Bacterium Radicicola aus ihnen isoliert 
zu haben. Beides ist mit vollem Recht in der letzten Arbeit über unsere 
Pflanze von SHIBATA und TAHARA (1917) als ein Irrtum zurückgewiesen 
worden. Diese Veröffentlichung werden wir noch häufig zitieren müssen, 
und zwar ausführlich, weil die betreffende Zeitschrift schwer zugänglich ist. 

Mein Material stammte aus einem Übergangsmoor bei Scharrel an der olden- 
burgisch-ostfriesischen Grenze 1, es war nach JUEL fixiert, in Paraffin eingebettet, 
5 u dick geschnitten und mit Fuchsin-Jodgrün gefärbt. Die Methode ist an anderer 
Stelle eingehend behandelt worden (SCHAEDE 1933, S. 289), so daß dieser Hinweis 
genügt. Einige Schnittserien wurden nach Gram gefärbt. Zwar hatte das Fixie- 
rungsmittel Schrumpfung des Zellplasmas zur Folge, aber es bestand nicht die 
Möglichkeit, ein geeigneteres Mittel oder eine günstigere Zusa tzung auszu- 
probieren, und so mußte ich mich mit diesem Schönheitsfehler abfinden. Mikro- 
skopiert wurde mit einem binokularen Mikroskop und einem Apochromaten 2 mm, 
n.A. 1,32 von W. und H. Seibert in Wetzlar. Dieses Objektiv diente auch für die 
Mikrophotographien, die mit der Aufsatzkamera „Makam“ von E. Leitz in Wetzlar 
hergestellt wurden. Der Leser wird gebeten, bei der Betrachtung der Bilder folgen- 
des zu berücksichtigen: In dem infizierten Gewebe der Knöllchen sind die Wände 
bestimmter Zellen verholzt, wie später noch erörtert werden wird, und daher spröde, 
sie zerbrechen deshalb leicht beim Mikrotomieren, zumal sie verhältnismäßig 
dick sind. 

Die Knöllchen sind nach Gestalt und Anatomie von SHIBATA (1902, 
S. 668), BortomLey (1912, S. 112) und Smisara und Tanara (1917, 
S. 170) beschrieben worden. Sie waren bei meinem Material durchschnitt- 
lich 1—1,5 mm dick und saßen in Haufen zusammen, die die Größe einer 
Haselnuß erreichen konnten. Bemerkenswert ist, daß, wie SHIBATA 
über Myrica rubra schreibt und wie es auch für M. Gale zutrifft, ,,der 
Zentralcylinder, umgeben von wenigen Schichten Rindenzellen, aus 
der Spitze des endständigen Gabelastes hervorwächst und sich zu einer 
gewöhnlichen, dünnen Wurzel umbildet“. Darum machen die Knöllchen- 
haufen, wenn man sie mit dem Wasserstrahl von Erde und Moder ge- 
reinigt hat, den Eindruck, als ob sie ,,behaart‘ wären. 

In den Zellen des dicken Rindenparenchyms der Knöllchen wächst 
der Strahlenpilz reichlich, ohne eine bestimmte Anordnung der infizierten 
Zellen in bezug auf den Zentralzylinder, er hält sich aber stets in einem 
gewissen Abstand vom Periderm. 

Die Fäden, welche die Infektion im Gewebe weiter verbreiten, sind 
sehr dünn, sie messen nur Bruchteile von einem Mikron, und sie verzweigen 
sich zu einem unentwirrbaren Geflecht (Abb. 1). Das Bild ist um so 
schwieriger zu verstehen, als es gerade wegen der Feinheit der Fäden 





1 Herr Prof. OVERBECK in Hannover war so freundlich, mir auf meine Bitte 
einen Wurzelstock zu senden. Ich möchte ihm auch an dieser Stelle meinen besten 
Dank sagen. 


Planta Bd. 29. 
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kaum möglich ist zu entscheiden, was Strahlenpilz und was Cytoplasma 
der Zelle ist. Hier besteht ein beträchtlicher Unterschied zu dem Sym- 
bionten von Alnus, dessen Infektionsfäden von ansehnlicher Dicke sind 
(SCHAEDE 1933, S. 390), so daß man ihr Fortschreiten sehr viel leichter 
verfolgen kann. Die Kerne der befallenen Zellen zeichnen sich durch 
besondere Größe aus, eine in derartigen Fällen so verbreitete Erscheinung, 
daß sie nicht weiter erörtert zu werden braucht. SHIBATA (1902, S. 669) 
hat bei Myrica rubra Lösung der Stärkekörnchen nach dem Eindringen 
des Actinomyces beobachtet. Das trifft auch für M. Gale zu, denn die 
infizierten Zellen enthal- 
ten keine Stärke, wäh- 
rend die freien reichliche 
Mengen davon beherber- 
gen. Mitunter konnten 
in eben befallenen Zellen 
mit Hilfe der Jodreak- 
tion noch ganz kleine 
Stärkekörner nachgewie- 
sen werden, offenbar die 
letzten, von der Auf- 
‘ >: lösung noch nicht ergrif- 
2% # fenen Reste. Diese Er- 
J £ me scheinung, die doch nur 
sud ee nie méfie, Le is auf eine Hydrolyse -der 
Verzweigungen. Stärke in Zucker zurück- 
gehen kann, läßt Schlüsse 
auf das gegenseitige Verhältnis von Wirtspflanze und Endophyt ziehen 
sowie auf die Ernährungsphysiologie des letzteren. 

Die eben beschriebenen Verhältnisse finden sich an den äußersten 
Enden des Actinomyces. Weiter zurück zieht sich durch die Zellen 
immer eine Mehrzahl viel dickerer Fäden, die eine deutlich erkennbare, 
für einen derartigen Mikroorganismus starke Membran besitzen (Abb. 2 
und 3). Durchmesser der Fäden von 2 u sind keine Seltenheit, es wurden 
sogar welche zu 2,5 u gemessen. Ob diese aus den dünnen Fäden her- 
vorgehen, oder ob es sich um Neubildungen handelt, vermochte ich 
nicht zu ermitteln. Man kann weiter feststellen, daß zunächst neben 
den dicken Fäden die dünnen zahlreich in der lebenden Zelle verbreitet 
sind, daß später aber die dicken sich in etwas schwächere verzweigen, 
die endlich den ganzen Zellraum mit einem wirren Knäuel erfüllen, 
während die dünnen verschwunden sind. Auch hier war nicht erkennbar, 
ob eine Umwandlung erfolgt oder eine Neubildung mit gleichzeitiger 
Resorption. 

In einem kleinen Knöllchen, das hellbraun aussah, erst wenige 
Schichten von Peridermzellen besaß und offensichtlich noch jung war, 














Die Actinomyceten-Symbiose von Myrica Gale. 35 


konnte der Weg festgestellt werden, den der Actinomyces beim Ein- 
dringen in die Wurzel von auBen her zurückgelegt hatte. Die dicken 
Faden vereinigten sich nämlich nach der Korkschicht hin zu zweien, 
die sich auch noch durch die Peridermzellen hindurch verfolgen lieBen, 
wo sie in einen Faden mündeten. Das äußerste Ende war nicht mehr zu 
ermitteln, weil die betreffenden Zellen bereits im Begriffe waren, sich 
abzulôsen und zu zerfallen. Aus den Faden waren sämtliche plasma- 
tischen Bestandteile entleert, wie das in einem gewissen Alter stets erfolgt, 
worauf wir an späterer Stelle noch näher eingehen müssen. Wenn der 
Actinomyces im Gewebe akropetal weiter wachst, halt er sich immer 





Abb. 2. Abb. 3. 
Abb.2 und 3. Vergr. 900. Altere Faden des Strahlenpilzes, darin stark farbbare 
Körperchen, das Plasma zum Teil segmentiert. 


in einem gewissen Abstand vom Periderm, und darum fiel sein abwei- 
chendes Verhalten an dieser Stelle sofort auf. 

In den Faden — mit Ausnahme der ganz dünnen — kann man das 
Cytoplasma ohne Schwierigkeit erkennen, es farbt sich nach der an- 
gewandten Methode (Fuchsin-Jodgriin) blau, und in ihm befinden sich 
Körnchen von verschiedener Größe, die den roten Farbstoff speichern 
(Abb. 2, 3 und 6). Sie sind bereits von SHIBATA und TAHARA (1917, 
S. 170) beschrieben worden, doch in so regelmäßiger, kettenförmiger 
Anordnung, wie sie von den genannten Autoren abgebildet worden ist, 
konnten sie nie angetroffen werden. Die größten dieser Körnchen er- 
füllen den ganzen Durchmesser der Fäden, können also eine Größe von 
über 24 erreichen. Diese sind auch nicht homogen, sondern gleichen 
einem Bläschen mit einem oder mehreren kleinen Körperchen im Inne- 
ren. Ob diese Struktur möglicherweise ein Artefakt der Fixierung ist, 
kann nicht entschieden werden. Hinsichtlich der Menge der roten Körn- 
chen in den Fäden verhielten sich die Knöllchen, obgleich sie von 
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demselben Wurzelstocke stammten, auffallenderweise sehr verschieden, 
denn in den einen befanden sich reichlich viele und groBe (Abb. 2 und 3), 
in anderen aber nur wenige und kleine (Abb. 1). Äußerlich wiesen die 
Knöllchen keinen Unterschied auf, aber im Inneren war der genannte 
nicht der einzige, wie wir noch sehen werden. 

Nach SHIBATA und TAHARA (1917, S. 170) sind die besprochenen 
Körnchen grampositiv. Mein Material zeigte bei Färbung nach Gram 
folgendes, recht eigenartiges Verhalten. Die feinsten Fäden waren stets 
negativ. In den dickeren befanden sich teils positive kleine Körnchen, 
teils negative; die großen sich rot färbenden Körnchen waren zum Teil 
negativ, zum Teil enthielten sie einen positiven Anteil. Ferner gaben 
Fadenstücke von verschiedener Länge durch und durch intensive Re- 
aktion, andere nur schwache, wieder andere gar keine. Das alles konnte 
auf engstem Raum in einer Zelle vertreten sein, während die Fäden in 
manchen Zellen wieder vollständig gramnegativ waren. Worauf die 
Gram-Reaktion zurückgeht, ist, soweit ich weiß, noch nicht bekannt 
geworden. Dem Verhalten dieses Actinomyces nach scheint sie von 
einem Stoffe abzuhängen, der in sehr verschiedener Menge und Ver- 
teilung im Plasma niedergelegt wird. Hierzu möchte ich noch folgende 
Beobachtung mitteilen. In den älteren Peridermzellen und zwischen 
ihnen waren an meinem Material neben anderen Mikroorganismen 
Strahlenpilzfäden in Menge anzutreffen. Diese, die mit dem Endo- 
phyten gewiß nicht identisch sind, verhielten sich der Gram-Reaktion 
gegenüber ganz ähnlich; denn teils zeigten sich positive Körnchen in 
ihnen, teils waren die Fäden stückweise durch und durch positiv, teils 
negativ. 

Wenn die dicken Fäden des Actinomyces ein gewisses Alter erreicht 
haben, zerfällt ihr Plasma innerhalb der Membran in kurze ungleich 
lange Stücke, die ein bis mehrere der rot färbbaren Körnchen einschließen 
(Abb. 2, 3 und 6). In den Fällen, wo die Fäden davon überhaupt nur 
wenige enthalten, sind die Stücke natürlich größtenteils ebenfalls frei 
von ihnen. Aus diesem Grunde ist es nicht statthaft, in jenen Körnchen 
Kerne oder kernähnliche Organe zu vermuten, sondern es handelt sich 
sicher um einen Reservestoff. Die Segmentierung des Actinomyces 
von Myrica stellt eine Parallele zu der des Endophyten von Alnus dar, 
nur sind bei letzterem die einzelnen Stücke länger und gleichen daher 
Stäbchen (SHIBATA 1902, S. 663; SCHAEDE 1933, S. 391). 

Wie bei vielen Actinomyceten treten auch im vorliegenden Falle 
Keulen oder Kolben auf, die MoELLER (1890, S. 224) bereits gesehen hat. 
Er nennt sie freilich noch Sporangien und schildert sie als , lang keulen- 
förmige und dabei fast stets sichelférmig gekrümmte Schlaucherweite- 
rungen“. Das ist richtig mit der Einschränkung, daß so stark gekriimmte 
Keulen nur selten gefunden werden, auch ist die Erweiterung der Faden- 
enden sehr oft ganz schwach (Abb. 4). Die von SHIBATA und TAHARA 
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(1917, S.172 und TafelI, Fig. 3) beschriebenen Keulenformen sind 
offenbar größtenteils monströse Gestalten. Die Häufigkeit des Auf- 
tretens der Keulen war in den einzelnen Knöllchen vom gleichen Wurzel- 
stock und in den einzelnen Zellen derselben ver- 
schieden. In den Knöllchen mit den Fäden, die 

viele rot gefärbte Körnchen beherbergen, fand L 
sich spärliche Keulenbildung, reichliche dagegen 

in denen mit kérnchenarmen Faden. Die Keu- à 
len treten immer peripher in den Zellen auf, in 

manchen nur an einer Stelle oder an mehreren, 

in anderen wieder ringsum, eine Beobachtung, oun LR. 20 
die PEKLO (1910, S. 469) ebenfalls gemacht hat. zu ne 4 ge 
Die Keulen sind ferner in ein und demselben tiert. Dieses ist in ge- 
Knöllchen, ja in derselben Zelle von recht ver- pe eur 1 pre» 
schiedener Größe. Wie in den Fäden kann auch der Membran kenntlich 
in den Keulen der plasmatische Inhalt einer Seg- ree 
mentierung unterliegen, wobei manche Stiicke jene mit Fuchsin farb- 
baren Körnchen aufweisen (Abb. 4). 

Nach Surpata und TAHARA (1917, S. 170) sind die Wände der vom 
Actinomyces befallenen Zellen verholzt. 
In meinen Präparaten traf das für die- 
jenigen Zellen zu, in denen der Strahlen- 
pilz längere Zeit gelebt hatte. Die Wände 
der Zellen, in denen seine jüngeren und 
jüngsten Fäden gewachsen waren, wurden 
dagegen immer unverholzt gefunden. Die 
Färbung mit Fuchsin-Jodgrün vermittelt 
hier ein sehr klares Bild, denn alle ver- 
holzten Membranen nehmen rote Farbe 
an, die nichtverholzten aber bläuliche. 
Selbstverständlich wurde auch die Reak- 
tion mit Phloroglucin-Salzsäure ausge- 
führt. Die Verholzung erstreckt sich 
nun nicht allein auf die Wände der be- 
fallenen Zellen, sondern auch auf die der 





à a + . Abb. 5. Vergr. 600. Die punktierten 
nichtbefallenen, soweit sie an jene gren- wembranen sind verholzt, die mit 4 


zen, woraus sich sehr eigenartige Bilder bezeichneten Zellen enthalten den 
@ Actinomyces. Nach Phloroglucin- 
ergeben können (Abb. 5). In seltenen Salzsäurepräparat gezeichnet. 


Fällen kann auch einmal die Verhol- 


zung unterbleiben, was gewisse Folgen hat, auf die später hingewiesen 
werden wird. 

An dieser Stelle muß noch eine sehr auffallende Erscheinung mit- 
geteilt werden. Die Membranen der Actinomycesfäden werden meist 
an den Stellen, wo sie die verholzten Zellwände durchdringen, auf eine 
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Strecke rot gefarbt, während sie im übrigen einen bläulichen Farbton 
aufweisen. Die Nachpriifung mit Phloroglucin-Salzsäure zeigte an diesen 
Stellen deutliche Verholzung an. Wir haben demnach die eigenartige 
Tatsache vor uns, daB die Zelle der Wirtspflanze die Membran des Endo- 
phyten geradeso behandelt wie die eigene. Die chemische Zusammen- 
setzung der Actinomycetenmembran ist ja noch nicht bekannt (vgl. 
Lieske, 1921 §. 58), SHIBATA (1902, S. 669) hat weder Reaktion auf 
Cellulose noch auf Chitin gefunden. Ich habe Schnitte von Alkohol- 
material mit Chlorzinkjod behandelt und hellgelbe Farbung der Faden 
festgestellt; aber auch die Zellwände der Knöllchen zeigten Blaufärbung 
erst, nachdem sie mehrere Stunden in dem Reagens gelegen hatten, und 
selbst da nur schwach. Mängel des Reagens sind ausgeschlossen, denn 
ein im gleichen Praparat untergebrachter Schnitt durch den Stengel 
des Mais ergab intensive Cellulosereaktion. Dagegen lassen sich die 
Membranen der Knöllchenzellen wie der Fäden gut mit Hämatoxylin 
färben, was wenigstens für die ersteren unter Berücksichtigung des eben 
geschilderten Verhaltens auf einen reichlichen Gehalt an Pektinen 
schließen läßt. Das Wesentliche und Bemerkenswerte an der ganzen 
Sache ist die positive Holzreaktion der Wandung des Strahlenpilzes in 
der erwähnten Ausdehnung. Sie kann auf zweierlei Weise zustande 
kommen. Entweder ist das Lignin in die Membran des Actinomyces 
selbst eingelagert, oder die Wirtszellen umgeben diese gleichzeitig mit 
der Verdickung der eigenen mit einem Mantel von Wandsubstanz, .der 
zusammen mit der Zellwand verholzt. Das Letztere erscheint mir das 
Wahrscheinlichere, denn nach meiner Beobachtung sind die Membranen 
der Fäden an den Durchtrittsstellen durch die Zellwände verdickt, auch 
wenn sie keine Ligninreaktion zeigen. 


Verfolgt man in den Knöllchen den Actinomyceten rückwärts schrei- 
tend, so trifft man auf Zellen, in denen die Fäden ihres plasmatischen 
Inhaltes entleert sind. SHIBATA (1902, S. 669) sowie SHIBATA und TAHARA 
(1917, S. 168) haben das für Myrica rubra angegeben, für M. Gale jedoch 
nicht, wohl nur ein Versehen. PEKLO (1910, S. 469) berichtet auch darüber 
und bezeichnet den Vorgang als Verdauung. Nach den Erfahrungen 
an den Endophyten von Alnus und Hippophaé (Surpata und TAHARA 
1917, S. 176f.; SCHAEDE 1933, S. 396, 401, 403) muß man diese Be- 
zeichnung als richtig anerkennen. Hinsichtlich der Einzelheiten des 
Vorganges habe ich in meinem Material ein von den früheren Beschrei- 
bungen in manchen Punkten abweichendes Bild gefunden. Sowohl 
PEKLO wie SHIBATA und TAHARA sagen nämlich, die unverdaulichen 
Membranen bilden eine formlose Masse oder einen Klumpen, und nach 
dem ersteren beginnt die Verdauung im Inneren des Fadenknäuels und 
greift dann auf die äußeren Teile über. Meine Präparate zeigten folgendes: 
Meistenteils waren die Fäden entleert, ohne daß ihre Membranen irgendwie 
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beeinfluBt gewesen waren, sie waren daher als leere Schläuche zuriick- 
geblieben in derselben Lage, die sie vorher eingenommen hatten (Abb. 7 
und 8). Mitunter waren aber auch . 

die Membranen in Mitleidenschaft ge- 
zogen und konnten dann in der Tat zu 
einer formlosen Masse zusammenge- 
ballt sein (Abb. 8 und 11). Die Ent- 
leerung ging in den einzelnen Zellen 
immer von der Peripherie aus und 
schritt nach den dicken verbindenden 
Faden hin fort (Abb. 6), wo die letzten 
Reste zu finden waren (Abb. 7). Die 
Wirtszellen leben während des Ab- 
baues des Endophyten, Cytoplasma 
und Kern sind vorhanden, schlieBlich 
verschwinden auch sie. 

Ehe dieser Zustand eintritt, ist 
die erwähnte Verholzung der Zell- Se nite’ Ste 
membranen mit seltenen Ausnahmen Zelle ist die Verdaunner my ng 
durchgeführt. Weil nun die Lignin- 





TS 
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Abb. 7. Abb. 8. 


Abb. 7 und 8. Vergr. 900. In den oberen Zellen Verdauung vollendet, Membranen der 
Faden unversehrt. In den unteren Zellen Verdauung im Gange, hier auch die Membranen 
angegriffen und zusammengeballt. 


einlagerung den Wänden die Biegsamkeit nimmt, werden die Zellen 
nach dem Absterben des Protoplasten und dem Schwinden des Innen- 
druckes nicht von ihren turgeszenten Nachbarn zusammengedrückt, 
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wie das bei Alnus und Hippophaë geschieht (SCHAEDE 1933, S. 397, 
401), sondern sie bewahren ihre ursprüngliche Gestalt. Sie verhalten 
sich hierin wie andere Zellen mit verholzten Wänden und resorbierten 
Protoplasten, z. B. Tracheen und Tracheiden. Wenn dagegen die Ver- 
holzung ausnahmsweise einmal unterbleibt, findet man diese Zellen samt 
Inhalt in der Tat zerquetscht. 

Merkwürdigerweise wurde der Grad, bis zu dem der Abbau des 
Actinomyces durchgeführt wird, in den einzelnen Knöllchen verschieden 





Abb. 9. 





Abb. 10. Abb. 11. 


Abb. 9—11. Vergr. 900. Von der Verdauung nicht betroffene Restkörper in den sonst 
leeren Schläuchen. In Abb. 11 rechts unten die leeren Fäden zum Klumpen geballt. 


gefunden, und zwar in folgender Weise. In den Knöllchen mit den 
körnchenarmen Fäden und der reichlichen Keulenbildung war die Ver- 
dauung vollständig, die Fäden zeigten sich gänzlich entleert. Dagegen 
wurden in den Knôllchen mit dem körnchenreichen Actinomyces und 
der spärlichen Keulenbildung nicht selten noch allerlei Restbestandteile 
des Plasmas in den Fäden gefunden. Sie können verschiedene Gestalt 
haben, meist sind sie rundlich oder etwas länglich und von wechselnder 
Größe (Abb. 9 und 10), es kommen aber auch Gebilde vor, die gekrümm- 
ten Stäbchen gleichen (Abb. 11). Der Protoplast der Wirtszellen war 
auch in diesen Fällen abgebaut. 
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SHIBATA und TAHARA (1917, 8.171) schreiben, daß sie in einem 
Material aus einer anderen Gegend Japans ,,neben dem Fadenknäuel 
eine Anzahl von kleinen ovalen oder stumpfeckigen Kérperchen“ ge- 
funden haben, ‚immer in verschieden großen rundlichen Gruppen oder 
Haufen vereinigt‘. Manchmal seien nur vereinzelte kleine Gruppen seit- 
lich an dem Fadenknäuel oder in der Mitte zu finden gewesen. Wenn 
diese Gruppen zahlreich in einer Wirtszelle aufträten, dann würde der 
Endophytenknäuel bis auf unsckeinbare Stränge zerdrückt. Das habe 
ich auch gefunden, aber in Knöllchen vom gleichen Wurzelstock. Über 





Abb. 12. Abb. 14. 
Abb. 12—14. Vergr. 900. Zellen mit Bakteroiden. 


das Auftreten in Zusammenhang mit anderen Eigenschaften wird später 
eingehend berichtet werden (S. 44). Der Beschreibung der genannten 
Forscher ist nicht viel hinzuzufügen. Die Körperchen messen durch- 
schnittlich 1,5—2 u, sie besitzen eine deutliche, sehr dünne Membran, 
das Plasma schließt stärker färbbare Körnchen ein (Abb. 12, 13 und 14); 
in den Zellen, wo sie vorkommen, sind die Strahlenpilzfäden entleert, sie 
finden sich manchmal in nächster Nähe der lebenden Teile des Acti- 
nomyces, manchmal recht entfernt rückwärts, oft liegen ganze Gruppen 
von Zellen mit den Körperchen dicht beisammen. Nach SHIBATA und 
TAHARA sind die Körperchen grampositiv. Diese Angabe kann folgender- 
maßen erläutert werden: Viele Körperchen färbten sich nach GRAM 
durch und durch, in anderen waren einzelne Körnchen positiv, ganz 
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selten blieben welche ungefärbt. In den im übrigen leeren Fäden fanden 
sich mitunter längere Stücke mit intensiver GRAM-Reaktion, anscheinend 
Überreste. 

Es ist die Frage, was diese Gebilde darstellen und wie sie entstehen. 
SHIBATA und TAHARA (1917, S. 172) nehmen an, ‚daß dieselben ein 
Vermehrungsorgan des Endophyten, etwa Konidien oder Sporen, dar- 
stellen“. Und hinsichtlich der Entstehung halten sie für wahrscheinlich, 
daß die Körperchen aus den Keulen hervorgehen, die sich ‚von den 
Mutterfäden ablösen, weiter durch Teilung vermehren‘ und so die Grup- 
pen bilden könnten. Es muß zugegeben werden, man denkt beim Anblick 
der die Körperchen bergenden Zellen zunächst an die mit Actinomyces- 
bläschen gefüllten Zellen der Knöllchen von Alnus und Hippophaë 
(SHıBATA 1902, S.665; SHIBATA und TAHARA 1917, S.178; SCHAEDE 
1933, S. 393, 401). Allein die Bläschen sind bedeutend größer als die 
Körperchen, und wenn man diese näher untersucht, findet man sie nie- 
mals an Fäden sitzen wie die Bläschen in den eben genannten Pflanzen, 
auch läßt sich ihr Hervorgehen aus den Keulen nicht nachweisen. So 
dürfte sich die erwähnte Deutung kaum aufrechterhalten lassen. 

Kennt man dagegen die Bakteroiden in den Knöllchen von Alnus 
glutinosa, so bemerkt man weitgehende Ähnlichkeit zwischen diesen und 
den Körperchen. Sie kommen einander in der Größe sehr nahe, sie haben 
ganz ähnliche Gestalt und Organisation, sie stimmen auch in der posi- 
tiven Gram-Reaktion überein (SCHAEDE 1933, S.406f., 411). Sie 
mögen darum ebenfalls Bakteroiden genannt werden, zumal es nicht 
angebracht ist, dauernd von Körperchen zu reden, und das, was noch 
weiter von ihnen zu berichten ist, dafür spricht. 

Wenn man nun glaubt erwarten zu können, daß die Bakteroiden 
bei Myrica in gleicher Weise entstehen wie bei Alnus, so macht man 
die Entdeckung, daß das nicht der Fall ist, abgesehen von einer ganz 
seltenen Ausnahme. Bei eingehender Untersuchung stellt sich nämlich 
ein Zusammenhang zwischen den Bakteroiden und den Plasmaresten 
in den Fäden heraus. In diesen findet man Körperchen, die den Bak- 
teroiden sehr ähneln, sie sind im allgemeinen nur etwas kleiner, denn 
ihre Größe entspricht dem Durchmesser der leeren Schläuche (Abb. 15 
und 16). Sie gleichen vollständig den unfertigen Bakteroiden, die, zu 
mehreren in kleinen Häufchen beisammen liegend, gleichfalls nicht ganz 
so groß sind wie die ausgebildeten, sich mit Fuchsin-Jodgrün blau färben 
und rote Einschlüsse besitzen (Abb. 17). So verhalten sich jene Kör- 
perchen in den Schläuchen auch. Die fertigen Bakteroiden dagegen 
nehmen rote Farbe an. Es kann nicht zweifelhaft sein, daß die Rest- 
körperchen unter gewissen Bedingungen sich durch Teilung vermehren 
und zu Bakteroiden werden, die sich nun weiter teilen können und so 
die Haufen und größeren Ansammlungen bilden. Ein sehr deutlicher 
Hinweis ist die Tatsache, daß Bakteroiden allein dann auftreten, wenn 
infolge von unvollständiger Verdauung der plasmatischen Bestandteile 
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des Actinomyces Restkérper übrigbleiben. Die Umwandlung scheint 
übrigens nicht immer zu glücken oder nicht in jedem Falle bis zum Ende 
durchgeführt werden zu können, denn es wurden Körperchen und kleine 
Haufchen gefunden, die ganz eingeschrumpft aussahen und offenbar in 
der Entwicklung gehemmt waren; wahrscheinlich werden sie ganz ver- 
nichtet. 

Falls die Zellen nicht ganz mit Bakteroiden vollgepackt sind, zwischen 
deren Gruppen die leeren Schläuche vollständig zusammengequetscht 
sind, findet man sie entweder an der Peripherie um das Gewirr der 
leeren Fäden herum verstreut oder zwischen diesen in rundlichen Höh- 





Abb. 15. Abb. 16 
Abb. 15 und 16. Vergr. 900. Restkérper, die sich zu Bakteroiden entwickeln. 


lungen, die von den beiseitegeschobenen Membranen der Fäden begrenzt 
werden (Abb. 12, 13 und 14). Dieses Bild kommt folgendermaßen zustande: 

Wie gesagt liegen die Restkörper, die sich zu Bakteroiden umbilden. 
innerhalb der Actinomycesfäden. Wenn nun Teilungen erfolgen, wird 
der Schlauch um das entstehende Häufchen zu einer Blase erweitert. 
Solange die Ansammlungen noch klein sind, kann man die Wand der 
Blasen deutlich von den leeren Fäden unterscheiden, die natürlich ringsum 
fortgedrängt werden. Einmal konnte beobachtet werden, daß eine Blase 
seitlich an einem dicken Hauptfaden als Ausstülpung entstanden war 
(Abb. 17 und 18), und den unwiderlegbaren Beweis für die Blasenbildung 
lieferte folgender Fall: In einer lebenden Zelle mit lebendem Actinomyces 
hatte sich eine ansehnliche mit Bakteroiden gefüllte Blase gebildet, 
deren Membran ganz deutlich war, weil um sie herum sich keine Fäden 
befanden. Es sei darauf aufmerksam gemacht, daß auch bei dem Strahlen- 
pilz von Alnus glutinosa in einem bestimmten Entwicklungszustande 
Blasenbildung sehr ähnlicher Art vorkommt (SCHAEDE 1933, S. 409 und 
Abb. 13). Die Blasenwand kann natürlich bei der Vermehrung der 
Bakteroiden nicht ohne Grenzen gedehnt werden, sondern sie dürfte 
gesprengt werden. Am leichtesten wird das eintreten, wenn die Blase 
peripher im Fadenknäuel liegt; dann werden die Bakteroiden frei, und 
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man findet sie rings um den Knäuel. Anders, wenn die Blasenbil- 
dung in dessen Innerem vor sich geht, denn in diesem Falle sind ja 
nach Zersprengung der Blase noch die Schläuche da, welche die Haufen 
von Bakteroiden zusammenhalten. 

Aus den geschilderten Verhältnissen 
sind die mannigfaltigen Bilder, die in 
den Zellen anzutreffen sind, ohne wei- 
teres verständlich. Können sich in einer 
Zelle nur einzelne Restkôrper oder nur 
einer weiter entwickeln — es ist ja gar 
nicht ausgemacht, daB alle dazu befähigt 
sind und es allen gelingen muB —, dann 
findet man wenige oder eine einzige Blase 
in einer Zelle (Abb. 13, 14 und 17); haben 
sich dagegen viele Restkérper umgewan- 
delt, und ist reichliche Teilung einge- 
treten, so ist die Zelle mit Bakteroiden- 
Abb. 17. Vergr. 900. Bakteroidenin haufen ganz ausgefüllt, zwischen denen 
ae dines des ist cls die zerdrückten leeren Fäden gerade 

entstanden. noch erkennbar sind (Abb. 12). 

In ganz seltenen Fällen habe ich be- 
obachtet, daß die Bildung der Bakteroiden in derselben Weise erfolgt 
wie bei Alnus (SCHAEDE 1933, S. 413, Abb. 18 und 19). Eine mit 
lebenden Fäden besetzte Zelle stirbt ab, verliert damit den Turgor, 

und ihre Wände werden von den Nachbarzellenein- 
o gebuchtet. Die Fäden zerfallen in einzelne Stücke, 
& D die zu Bakteroiden werden; beides wurde in ein 
und derselben Zelle gefunden. 
Abb. 18. Vergr. 1900. Nun einiges iiber das Auftreten der Bakteroiden 
pty A rd ane in den verschiedenen Knöllchen vom gleichen Wurzel- 
kerer Vergrößerung. stock. Es wurde schon früher wiederholt darauf 
hingewiesen, daß in mancher Hinsicht Unterschiede 
und Zusammenhänge bestehen; hier reiht sich jetzt die vorliegende Er- 
scheinung ein. Die Knöllchen mit vollständigem Abbau des Actinomy- 
ceten beherbergen nämlich keine Bakteroiden, und das ist nach den 
obigen Ausführungen über die Entstehung aus Restkörperchen ganz 
folgerichtig. Umgekehrt sind viele Bakteroiden in den Knöllchen mit 
unvollständiger Verdauung und reichlich übrigbleibenden Restkörperchen 
anzutreffen. Es stellt sich nun klar heraus, daß zwischen der Menge 
der rot färbbaren Körperchen in den Fäden, der Häufigkeit der Keulen- 
bildung, dem Grade des Abbaues und dem Auftreten der Bakteroiden 
ein Zusammenhang besteht, nach dem die Knöllchen folgendermaßen 
in zwei Gruppen eingeteilt werden können: 

1. Kôrnchen: wenige; Kolben: reichlich; Abbau: vollständig; Bak- 

teroiden: keine. 
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2. Körnchen: viele; Kolben: spärlich; Abbau: oft unvollständig; 
Bakteroiden: viele. 

So stellen sich die Extreme dar. Gewisse Übergänge sind natürlich 
denkbar, und es wurde in der Tat ein Knöllchen gefunden, in dem an 
einer einzigen Stelle Bakteroidenbildung eingetreten war; dort muß 
zufällig die Verdauung nicht restlos durchgeführt worden und ein Rest 
entwicklungsfähiger Plasmakörperchen zurückgeblieben sein. 

Wenn man so wesentliche Unterschiede in den Knöllchen derselben 
Pflanze findet, fällt das auf, und man sucht nach einer Erklärung. Es 
könnte sich um zwei verschiedene Arten von Actinomyces handeln, allein 
es ist zweifelhaft, ob die Verschiedenheiten zu dieser Annahme ausreichen. 
Mir scheint eine andere Lösung der Frage näherzuliegen, nämlich daß 
Wirt und Endophyt sich in den einzelnen Knöllchen gegeneinander im 
Widerspiel der Kräfte verschieden verhalten. Wenn wir die mit Fuchsin 
färbbaren Körnchen in den Fäden für einen Reservestoff ansehen — es 
ist eigentlich kein zwingender Grund dagegen aufzuführen —, und wenn 
wir uns vergegenwärtigen, daß die Keulen eine Involutionsform des 
Actinomyces sind (Lieske 1921, S.63f.), stellen sich uns die beiden 
Knöllchengruppen mit folgenden Eigenschaften dar. In der Gruppe 1 
überwiegt der Einfluß der Wirtspflanze, der Actinomyces wird in größter 
Abhängigkeit gehalten. Daraus folgt, daß er weniger für den eigenen 
Haushalt sorgen kann und darum weniger Körnchen als Reservestoff 
besitzt, daß er zu reichlicher Bildung von Involutionsformen, Keulen, 
veranlaßt wird, daß sein plasmatischer Inhalt vollständig verdaut wird 
und er infolgedessen nicht zur Bildung von Bakteroiden kommt, durch 
die er der Vernichtung entgehen könnte. In der Gruppe 2 dagegen 
vermag der Wirt den Actinomyces nicht vollkommen zu beherrschen, 
der daher freier ist und mehr Eigenleben entwickeln kann. So finden 
wir hier, daß der Strahlenpilz reichlich Reservematerial anhäuft, daß er 
nur wenig Involutionsformen bildet, daß er unvollständig verdaut wird 
und die plasmatischen Restkérper ihre Fähigkeit, sich zu Bakteroiden 
zu entwickeln, voll entfalten können. Zwischenformen zwischen Gruppe 1 
und 2 wären ohne weiteres verständlich. 

Jetzt ist nur noch zu erörtern, was aus den Bakteroiden schließlich 
werden mag. Ich habe nirgends eine Veränderung an ihnen wie an den 
von ihnen besetzten Zellen bemerken können, selbst in den ältesten 
Teilen der Knöllchen nicht. Mehrfach habe ich freilich den Eindruck 
gewonnen, als würden die betreffenden Zellen abgekapselt, denn es 
waren um sie herum konzentrisch neue Zellwände gebildet worden, die 
einfassenden Zellen waren reichlich mit Gerbstoff versehen und er- 
innerten an Periderm. Die Wände der Zellen mit den Bakteroiden sind 
ja verholzt, so daß diese in wohlverschlossenen Kämmerchen sitzen und 
gewiß erst frei werden, wenn die Knöllchen abgestorben sind und ver- 
faulen. Daran braucht man keinen Anstoß zu nehmen, denn die Knöllchen- 
bakterien der Leguminosen befinden sich beispielsweise in derselben 
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Lage, und wir kennen ferner niedere parasitische Pilze, deren Fortpflan- 

zungsorgane gleichfalls erst durch Verfaulen des Wirtsgewebes in Freiheit 

gesetzt werden, wie Plasmodiophora brassicae und Synchytrium endo- 
Zusammenfassung. 

Der in den Wurzelknöllchen von Myrica Gale wachsende Actinomyces 
wird nach Organisation und Verhalten in den Wirtszellen eingehend 
beschrieben — stark färbbare Körnchen i.: den Fäden, sicher ein Reserve- 
stoff, Gram-Reaktion, Segmentierung des Plasmas, Keulenbildung. 

Die Wände der älteren infizierten Zellen sind verholzt, ebenso bemer- 
kenswerterweise die Membranen des Strahlenpilzes an den Durchtritts- 
stellen durch die Zellwände. 

Die plasmatischen Bestandteile des Actinomyces werden verdaut, 
wobei seine Membranen sehr oft in keiner Weise in Mitleidenschaft gezogen 
werden. Die Verdauung wird in bestimmten Knöllchen nicht restlos 
durchgeführt, so daß plasmatische Bestandteile in den Fäden zurück- 
bleiben. 

In manchen Knöllchen sind gewisse Zellen erfüllt mit eigenartigen 
Körperchen, die mit den Bakteroiden von Alnus glutinosa weitgehende 
Ähnlichkeit zeigen. Sie entstehen aus den plasmatischen Restkörpern, 
die bei der unvollständigen Verdauung in den Actinomycesfäden zurück- 
bleiben. 

Es bestehen bestimmte Zusammenhänge zwischen der Menge des in 
den Fäden auftretenden Reservestoffes, der Häufigkeit der Keulenbildung, 
dem Grade der Verdauung und dem Auftreten der Bakteroiden, so daß 
sich zwei Gruppen von Knöllchen mit verschiedenem Verhalten des Acti- 
nomyces aufstellen lassen. In der einen Gruppe hat die Wirtspflanze 
die unbedingte Herrschaft über den Endophyten, der schließlich voll- 
ständig abgebaut wird; in der anderen besitzt der Strahlenpilz größere 
Freiheit und kann Bakteroiden ausbilden. 

Die Bakteroiden bleiben, solange die Knöllchen leben, in den mit 
verholzten Zellen versehenen Zellen der Wirtspflanze eingeschlossen. 
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BLUTENOKOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN 
MIT HUMMELN. IX. 
DIE OPTISCHE NAHWIRKUNG VON NATURLICHEN BLUTEN 
UND BLUTENSTANDEN. 
Von 
Hans KUGLER 
(Schweinfurt). 
Mit 14 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 23. Oktober 1938.) 


I. Einführung. 

Frühere Untersuchungen haben gezeigt, daß die Fernanlockung von 
Hummelneulingen (= Sucherinnen; Tiere, denen die betreffende Blüten- 
art noch unbekannt ist) rein optisch durch den Farbkontrast einer Blume 
erfolgt, während für die Nahanlockung, vom Blütenduft abgesehen, 
noch Farbkontraste und die zwei- und dreidimensionale Form von wesent- 
licher Bedeutung sind. Aus unseren diesbezüglichen Veröffentlichungen 
von 1935 (KuvsLer VII) und 1936 (Kuezer VIII) geht hervor, daß 
Hummeln in ihrer zweidimensionalen Form gegliederte Modelle häufiger 
besuchen als ebensolche ohne diese Gliederung. Weiterhin bevorzugen 
die Tiere Modelle, die durch Zeichnung oder verschiedene Schattierung 
Unterbrechungen aufzeigen, vor ebensolchen ohne diese. Schließlich er- 
zielen trichterförmige, also räumlich gegliederte Modelle wesentlich 
höhere Besuchsziffern als flächenhafte von gleichem Durchmesser. 

Der Sinn dieser Modellversuche ist ein analytischer. Die Blüten selbst 
sind sehr kompliziert gebaut, in ihnen wirken gleichzeitig Reize der zwei- 
und dreidimensionalen Form, der Farbe und des Duftes, vielleicht auch 
der besonderen Oberflächenbeschaffenheit des Gewebes. Eine zur Lösung 
unserer blütenökologischen Fragestellungen unerläßliche Faktorenanalyse 
ist mit ihnen undurchführbar oder zumindest nicht einwandfrei. So sind 
wir gezwungen, die Wirkung dieser einzelnen Faktoren an einfachen 
Modellen zu studieren (KusLer I—VIII). Nachdem hier hinsichtlich 
der Methode und der Ergebnisse gesicherte Erfolge erzielt sind, müssen wir 
den Schritt vom Modell zur natürlichen Blüte wagen und untersuchen, 
ob die an Modellen gewonnenen Ergebnisse auch auf die komplexen 
Reizsysteme der natürlichen Blüten übertragen werden dürfen, oder 
ob hier vielleicht infolge der gleichzeitigen Wirkung der verschiedensten 
bekannten und vielleicht noch mancher unbekannter Faktoren der 
einzelne nicht mehr oder nur beschränkt zur Geltung kommt. So soll 
die optische Nahwirkung natürlicher Blüten auf Hummeln der Gegenstand 
der vorliegenden Veröffentlichung sein. Die Größe dieser Reizwirkung 
einer Blüte kann natürlich nur im Vergleich zur Reizwirkung eines anderen 














48 Hans Kugler: 


Objektes ermittelt werden. Als solches Vergleichsobjekt habe ich, so- 
weit dies technisch oder methodisch durchführbar war, die Blüten von 
Geranium pratense gewählt. Geranium pratense ist eine Bienenblume, 
die auch häufig von Hummeln besucht wird. Sie erscheint sowohl in 
Form als auch Farbe verhältnismäßig wenig gegliedert und verfügt nur 
über geringe „Tiefe“. Dabei kommt ihr, wie unten noch zu zeigen ist, 
ein wesentlich höherer Reizwert als einer gleich großen und ungefähr 
gleich gefärbten Papierscheibe zu. Natürlich konnte Geranium nur bei 
ähnlich gefärbten Blüten und Blütenständen als Vergleichsobjekt dienen. 
In allen anderen Fällen wurden gleichfarbige verwandte Formen ver- 
glichen, die sich in der zur Untersuchung stehenden Eigenschaft unter- 
schieden. 


II. Methode. 


Die Methode schließt sich im wesentlichen an die in unserer 8. Fortsetzung bei 
Modellversuchen angewandten an. Es wurde teils mit einem Volk von Bombus 
terrestris, teils mit einem solchen von B. helferanus SEıpL ! im Flugkasten gearbeitet. 
Das Nest von B. terrestris war sehr groß, es war unter den Steinplatten einer Garten- 
treppe in Dresden angelegt. Es stellte ein ziemlich einheitliches, fast kugelförmiges 
Gebilde dar, das rings von Schutzhüllen (aus Wachs) umgeben war. Ich legte es 
sorgfältig frei und verbrachte es in eine Pappschachtel mit abnehmbarem Deckel 
und Flugloch. Leider zerbrach das Nest auf dem Transport in sehr viele Einzel- 
stücke, die jedoch in den folgenden Tagen von den Tieren wieder zusammengesetzt 
und in die Schachtel eingebaut wurden. Das Nest wurde im Flugkasten selbst unter- 
gebracht. Ein großer Teil der gerade ausgeflogenen Sammelhummeln wurde bei 
ihrer Rückkehr nach dem Nest eingefangen und mit dem Nest zusammen in-den 
Kasten gebracht. Zusammen mit den eingefangenen Tieren und den in der Gefangen- 
schaft noch ausgeschlüpften (Arbeiterinnen, Männchen und alle Weibchen), konnte 
ich in diesem Volk etwa 450 Individuen zählen. Es ist anzunehmen, daß einschließ- 
lich der nicht eingefangenen Tiere das Volk über 500 Lebewesen hervorbrachte. 
Es dauerte mehrere Tage, bis ein Teil der Tiere die Futter- bzw. Versuchstafel 
besuchte und geregeltsammelte. Ein anderer Teil, darunter die Männchen und Weib- 
chen, beteiligte sich am Sammeln und damit an den Versuchen nur wenig. Sie waren 
für die Durchführung der Versuche aber insofern wichtig, als sie die gefüllten Honig- 
töpfe im Nest wieder leerten und so zu neuer Sammeltätigkeit indirekt beitrugen. 
Das Nest von B. helferanus war wesentlich kleiner. Es befand sich unter Moos an 
einer Böschung am Waldrand bei Ebrach im Steigerwald. Ohne die beim Ausheben 
entflogenen Tiere gingen aus ihm etwa 110 Individuen hervor. 

Sollte nun die Reizwirkung zweier verschiedener Blüten mit einander verglichen 
werden, so kamen je zwei dieser Blüten abwechselnd angeordnet auf weißem Grund 
in einen Rahmen (33 x 24 x 2cm oder 34 x 26 x 5cm) und wurden mit einer 
sauberen Glasplatte überdeckt (Abb. 1). Die Blüten waren an kleinen mit weißem 
Papier überzogenen Korkscheibehen befestigt. Über sämtliche Blüten wurden Glas- 
schälchen (Durchmesser etwa 4 cm) gestellt, die mit Zuckerwasser gefüllt wurden. 
War eines der Schälchen geleert, so wurde es erst wieder aufgefüllt, nachdem auch 
die anderen drei geleert waren. Es sollte so erreicht werden, daß die Tiere an den 
verschiedenen Schälchen und Objekten saugen mußten und nicht von Anfang an 
an ein bestimmtes Schälchen bzw. dessen Blüte dressiert wurden. Nach einiger 


1 Herrn Professor B. Prrrion1, Wien, danke ich für die freundliche Bestimmung 
auch hier bestens. 
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Zeit wurde die Fütterung unterbrochen. Die Tiere erhielten eine neue gleichartige 
Versuchstafel mit neuer Anordnung der Blüten (um etwaige Ortsdressuren auszu- 
schalten), aber ohne Glasschälchen und dementsprechend ohne Futter. Es wurden 
sämtliche Besuche nach vorhergegangenem Anflug protokolliert. Unter Besuch 
wurde verstanden, wenn sich ein Tier nach gezieltem Anflug unmittelbar über einer 
Blüte auf der Glasplatte niederlieB. Da die Glastafel auf einem Holzrahmen lag, 
konnte sie nur im Fluge erreicht werden. Doch kam es gelegentlich vor, daB ein 
Tier auf der Platte von einer Blüte zur anderen lief. Solche Besuche wurden nicht 
gezählt, ebensowenig ein Be- 
such auf eine Blüte, über der: 
schon ein anderes Tier saß. 
Es war ja nicht festzustellen, 
ob dieser Besuch der Blüte 
oder dem Tier galt. Gelegent- 
lich kam es über Objekten zu 
größeren Ansammlungen von 
Hummeln, die dann jeweils 
mittels eines Stöckchens mit 
einer  Filtrierpapierschaufel 
entfernt wurden. Absonde- 
rungen jeglicher Art, die die 
Tiere während eines Versuches 
auf die Tafel spritzten, wur- 
den sofort mittels Filtrier- 
papieres abgesaugt und mög- 
lichst über die ganze Glas- 
platte gewischt, so daß keine Abb. 1. Die Tiere werden über den Blüten aus 
lokalen Störungen zu befürch- Glasschälchen gefüttert. 

ten waren. Die meisten Proto- 

kolle erstreckten sich über 15 Min. und wurden je 5minutenweise getrennt notiert. 
In der Regel wurden 3 gleiche Versuche angestellt. Stimmten alle 3 in ihrem 
Ergebnis überein, so galten sie als gelungen. Stimmten sie dagegen nicht überein, 
so wurden weitere Versuche durchgeführt. 

Für den Vergleich verschiedener Blüten ist es noch wichtig, gleich große Objekte 
zu verwenden, da auch der Blütendurchmesser für die optische Nahwirkung von 
Bedeutung ist. Dies geht aus folgenden Versuchen hervor (s. auch KusLer, VI, 
1933, S. 788). Den Tieren wurden in der oben beschriebenen Art und Weise 4 
blaue Papierscheiben (Hering-Papier Nr. 11) geboten, von denen je 2 gleichen 
Durchmesser hatten. Es wurden dabei folgende Ergebnisse erzielt: Bombus terrestris 
1937. 





2 Scheiben 2 Scheiben Verhältnis 
3 cm Durchmesser 2 cm Durchmesser 
1. Versuch 26 Besuche 18 Besuche 1,4:1 
2. 12 “ 6 “ 2 :1 
3. . 36 “ 24 oe 1,5:1 
Durchschnittsergebnis: 1,6 : 1. 
2 Scheiben 2 Scheiben Verhältnis 
5cem Durchmesser 3 cm Durchmesser 
1. Versuch 42 Besuche 32 Besuche 1,3:1 
es | dite | te 15:1 
3. er 18 Fr 7 3 2,6:1 


Durchschnittsergebnis: 1,8: 1. 
Planta Bd. 29. 
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1 Scheibe 1 Scheibe Verhältnis 
8 cm Durchmesser 5 em Durchmesser 
Versuch 47 Besuche 37 Besuche 1,3: 1. 


Es kommt also auch der absoluten BlütengrôBe für die Anlockung von Hummeln 
eine nicht zu unterschätzende Bedeutung zu. Dabei ist zu beachten, daB es sich 
hier nur um Nahwirkungen handelt. Das gréBere Objekt erhält also nicht deshalb 
mehr Besuche, weil es auf grôBere Entfernung als das kleine noch den zur Perzeption 
nötigen Sehwinkel erreicht, sondern es wirkt auch in nächster Nähe wesentlich 
stärker, offenbar weil seine größere Fläche eine größere Anzahl von Ommatidien 


erregt. 


III. Die optische Nahwirkung verschiedener Blüten und Blütenstände. 
a) Vergleich stärker gegliederter Blumen mit weniger stark gegliederten. 
Wir haben gezeigt (KucLer VIII), daß ein Stern auf Hummeln 
stärker wirkt als eine einfache Scheibe und ebenso einem zwölfstrahligen 
- Stern ein höherer Reizwert 
zukommt als einem sechs- 
strahligen. Es war zu unter- 
suchen, ob dieses Ergebnis 
auch bei stärker oder weni- 
ger stark gegliederten Blu- 
men nachzuweisen ist, oder 
ob es hier vielleicht durch 
das Zusammenspiel mit an- 
Abb. 2. Die Bißte von Geranium pratense wird vie) Geren gleichzeitig vorhande- 
stärker besucht als eine ähnlich gefärbte Papierscheibe nen Faktoren aufgehoben 
von gleichem Durchmesser. wird, was durchaus möglich 
wäre. Zunächst war einmal die Reizwirkung einer Blüte von Geranium 
pratense, die in den folgenden Versuchen als Vergleichsobjekt diente, 
mit der einer einfachen Papierscheibe zu vergleichen. 





1. Blüte von Geranium pratense L. und kreisförmige gleichgefärbte ! 
Papierscheibe (Abb. 2). 

Die Tiere erhielten in der im methodischen Abschnitt dargelegten 
Weise 2 Blüten von Geranium pratense L. und 2 ungefähr gleichfarbige! 
kreisférmige Seidenpapierscheiben vor 35 mm Durchmesser vorgesetzt 
und wurden darauf gefüttert. 

Ein sonst durchgeführter dritter Versuch mußte unterbleiben. Wenn 
auch die obigen Ziffern nicht allzugroß sind, so zeigen sie doch, daß die 
Geranium-Blüten den Papierscheiben wesentlich vorgezogen wurden. 
Dies entspricht auch durchwegs unserer Erwartung auf Grund der Modell- 
versuche. Die Geranium-Blüten sind durch die 5 Kronblätter in ihrer 
Form gegliedert und weisen eine, wenn auch nur geringe ,,Tiefe“ auf. 


1 „Gleichfarbig‘ hinsichtlich ihrer Wirkung auf das menschliche Auge. 
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Ergebnis: Bombus terrestris 1937. 




















Papierscheibe yo ium Verhältnis 
1. Versuch: 11.8. 16% bis 165 . . . | 19 Besuche | 29 Besuche 1 : 1,5 
2. is 12.8. 952 bis 107 . . . | 19 a 57 à 1 : 3,3 
Durchschnittsergebnis 1 : 2,4 


Ob allerdings diese starke Bevorzugung nur auf diese beiden Faktoren 
zurückzuführen ist, ist fraglich. Es steht noch zur Untersuchung, ob das 
Kronblattgewebe nicht infolge besonderer Reflexionsverhältnisse unab- 
hängig von der Form ein Stück Seidenpapier an Wirkung übertrifft. 
Auch können beide Farbtöne auf Hummeln verschieden wirken. 


2. Geranium pratense und Cichorium Intybus L. (Abb. 3). 

Wenn Cichorium Intybus im morphologischen Sinne auch Blütenstände 
besitzt, so wirken diese doch als einheitliche ‚Blumen‘. Das Charakte- 
ristische dieses Köpf- 
chens ist — wenigstens 
für unser Auge — seine 
starke Gliederung, die 
durch die vielen schma- 
lenzungenförmigenKro- 
nen hervorgerufen wird. 
Eine besondere ,,Tiefen- 
wirkung“ kommt dem 





Blütenstand nicht zu. Abb. 3. Die Köpfchen von Cichorium Intybus werden 
WiewirktnunCichorium stärker besucht als die Blüten von Geranium pratense. 


Intybus auf Hummeln ? 

Zwischen dem 1. und 3. Versuch wurden andere Versuche einge- 
schaltet, da die Köpfe von Cichorium nur morgens geöffnet sind und 
um 10—11 Uhr bereits welken, wobei sich die Kronen entfärben. 


Ergebnis: Bombus terrestris 1937. 

















nn gy Verhältnis 
1. Versuch: 9.8. 9% bis 95 . . .. 12 Besuche 16 Besuche 1:13 
2. FA 10. 8. 86 bis 85 . . . . 23 + 29 > 1:1,3 
8, r 10. 8..9® bis OF .. . . | 28 Pi 40 1:1,5 
Durchschnittsergebnis 1 : 1,4 





(Diese Zeiten gelten offenbar nicht allgemein; so fand ich bei Ebrach 
im Steigerwald noch um 13 Uhr vollgeöffnete Köpfchen.) 

Das Ergebnis dieser Versuche ist klar und eindeutig. Cichorium 
Intybus vermag unter gleichen Bedingungen Hummeln stärker optisch 
4* 
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zu reizen als Geranium pratense. Der Grund dafür muB nach unseren 
Erfahrungen mit Modellen in der stärkeren Gliederung des Köpfchens 
liegen. 

b) Vergleich einfarbiger mit mehrfarbigen Blumen. 

Ein großer Teil der zoophilen Blüten ist mehrfarbig. Hierher gehören 
besonders die Blüten mit Saftmalszeichnungen. Unsere früheren Modell- 
versuche haben gezeigt, daß Grauscheiben, die helle Zeichnungen oder 
in der Mitte einen helleren Ton aufwiesen, vor eintönigen bevorzugt 
wurden. Daß dies auch für ver- 
schiedenfarbige Objekte gilt, 
mag noch folgender Modellver- 
such zeigen: Die Tiere erhiel- 
ten 4 Scheiben aus sattgelbem 
Hering-Papier Nr.4 von 4cm 
Durchmesser vorgesetzt. 2 da- 
von zeigten in der Mitte noch 

tia tee er einen sattorange gefärbten (He- 

besucht als die einfache Storchschnabelblüte.  ring-Papier Nr.3) Kreis (10 mm 

Durchmesser). Die durchschnitt- 

liche Bevorzugung der zweifarbigen Scheiben in 3 Prüfversuchen 
betrug 1,9:1. 

Aus der großen Anzahl hierher gehöriger Blumen sollen violette 
Stiefmütterchen mit gelber Mitte, violette Astern mit gelben Röhrenblüten, 
Thunbergiablüten mit tief dunkler Röhre, purpurrote Löwenmäulchen mit 
gelbem Saftmal, die gelbroten Blumen von Coreopsis bicolor und Rud- 
beckia-Köpfchen untersucht werden. 





3. Geranium pratense L. und Stiefmütterchen (Abb. 4). 

Die verwendeten Stiefmütterchen besaßen dunkelviolette samtartige 
Kronen, deren Farbton wesentlich tiefer als der von Geranium war. Das 
untere Kronblatt wies ein grellgelbes Saftmal auf und zeigte außerdem 
noch mehrere ganz dunkle radial verlaufende Linien, die etwa 1—2 mm 
tief in das Gelb des Saftmals übergriffen. Der Krondurchmesser betrug 
etwa 30 mm. Die Veilchen wirkten auf der Versuchstafel neben den 
Storchschnabelblüten infolge ihrer satten Farbe, des lebhaften Farb- 
kontrastes und ihres etwas größeren Durchmessers auf unser Auge wesent- 
lich intensiver. 

Ergebnis: Bombus terrestris 1937. 




















vr BB. on Verhältnis 
1. Versuch: 9.8. 13% bis 13%. . . . | 16 Besuche 38 Besuche 1: 2,4 
2. = 9.8. 14% bis 1485... . | 25 + 54 À 1:29 
Durchschnittsergebnis 1:2,3 
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Die Versuche zeigen eine sehr starke Bevorzugung der Stiefmütterchen 
(ähnlich der intensiven Wirkung auf unser Auge). Wir müssen uns dies 
aus der satteren Kronfarbe und damit dem stärkeren Kontrast zum weißen 
Untergrund der Versuchstafel, dann aber vor allem auch aus dem starken 
Gelbviolett-Kontrast innerhalb der Blüte selbst und dem größeren 
Krondurchmesser erklären. Inwieweit auch die sammetartige Beschaffen- 
heit der Kronblätter die optische Wirkung auf Hummeln noch erhöht, 
ist noch nicht untersucht. Doch sind derartige Untersuchungen geplant, 
bzw. schon in Angriff ge- 
nommen. 

Im folgenden sollen Blü- 
ten verglichen werden, die 
sich möglichst nur im Farb- 
kontrast unterscheiden. 


4. Gefüllte einfarbige Aster 
und Aster mitgelben Scheiben- 
blüten (Abb. 5). 

Es standen sich gegen- 445, 5. Die ungefüllte Gartenaster mit den gelben 
über eine gefüllte violett- Scheibenblüten wird stärker besucht als die 
farbige Gartenaster ohne MEERE 
sichtbare andersfarbige Scheibenblüten und eine ebensolche violette, 
aber ungefüllte Gartenaster mit intensiv gelben Scheibenblüten. Die 
gefüllte Form war wesentlich dichter und verfügte über eine entsprechend 
größere Anzahl von Zungenblüten, deren freie Kronteile in mehreren 
Schichten übereinanderlagen. Da die Köpfchen ziemlich groß waren, 
wurde von jeder Art nur eines in wechselnder Stellung den Tieren geboten. 





Ergebnis: Bombus terrestris 1937. 





Aster mit A 
Aster, gefüllt gelber Scheibe Verhältnis 

















1. Versuch: 14.8. 17% bis 174 . . . | 32 Besuche 45 Besuche 1 : 1,4 
2: A 14.8. 1818 bis 18% . . . | 30 “ 56 ” 1:1,9 
3. u 15. 8. 1022 bis 10° . . . | 26 se 43 “ 1: 1,6 

Durchschnittsergebnis 1: 1,6 


Das Ergebnis ist eindeutig. Der lebhafte Gelbviolett-Kontrast der 
ungefüllten Aster verleiht dieser eine wesentlich höhere Reizwirkung 
als sie dem gefüllten und einfarbigen Köpfchen zukommt. Die ungefüllte 
Form ist hier also der gefüllten weit überlegen. 


5. Thunbergia sp. mit heller und mit tief violettschwarzer Kronröhre 
(Abb. 6). 

Die Blüten von Thunbergia besitzen eine 5spaltige nicht ganz radial- 
symmetrische Krone von etwa 30 mm Scheibendurchmesser, die ziemlich 














54 Hans Kugler: 
eben verläuft. In der Mitte geht sie unvermittelt in einer Breite von 
etwa 7mm in eine Rôhre über, die die Geschlechtsorgane enthilt. 
Durch die breite ebene Kronscheibe und 
diesen plôtzlichen Ubergang zur ver- 
hältnismäBig engen Röhre fehlt der Blüte 
eine eigentliche ,,Tiefenwirkung (auf 
unser menschliches Auge). Der scheiben- 
förmige Kronteil ist orangegelb gefärbt. 
een nn Bei der einen Form ist die Kronröhre 
werden viel häufiger besucht als die hell wie die Kronscheibe, bzw. sogar noch 
a ie. etwas heller, bei der anderen dagegen 
tief dunkelviolettschwarz gefärbt. Dadurch erhält die letztere Form einen 
außerordentlich stark wirkenden Farbkontrast, der uns die Blüte besonders 
auffällig macht. 
Ergebnis: Bombus terrestris 1937. 


Thunbergia mit| Thunbergia mit ci 
heller Röhre | dunkler Röhre | Verhältnis 

















1. Versuch: 19.8. 13% bis 13% . . . | 37 Besuche 61 Besuche 1: 1,6 
2. ss 19.8. 13% bis 14% . . . | 32 B: 65 ee 1: 2,0 
3. 3 19.8. 14 bis 15% . . . | 35 ne 60 1:1,9 

Durchschnittsergebnis T':'19 





Auch in diesem Falle ist eine bedeutende Reizerhöhung, die nur 
durch den Farbkontrast bedingt sein kann, eindeutig. 


6. Antirrhinum majus 
mit und ohne Saftmalsfleck 
(Abb. 7). 

Es wurden auf ihre opti- 
sche Nahwirkung dunkel- 
purpurrote, samtartigschim- 
mernde Blüten untersucht. 
Abb. 7. Dunkeipurpurne Löwenmäulchen mit gelbem Der eine Teil war einfarbig. 
Saftmal werden häufiger besucht als die einfarbigen der andere hatte auf der 

bel rer Unterlippe einen leuchtend 
gelben Saftmalfleck, der zu der dunkelpurpurnen Krone lebhaft kontra- 
stierte. Die Blüten wurden diesmal in dem 5cm hohen Rahmen geboten 





Ergebnis: Bombus terrrestris 1937. 


Antirrhinum Antirrhinum - 
ohne Saftmal mit Saftmal | Verhältnis 




















1. Versuch: 25. 8. 16% bis 16% . . . | 37 Besuche 84 Besuche 1:2,3 
2. er 25.8. 16% bis 16% . . . | 27 Gé 73 3. 1: 2,7 
3. 3 26. 8. 1255 bis 13% . . . | 42 os 78 5 1:1,9 

Durchschnittsergebnis 1: 2,3 
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und waren so aufgesteckt, daß ihre ‚Schauseite‘‘, also Ober- und 
Unterlippe, mit dem Saftmal nach oben hin gekehrt war. 

Die Antirrhinum-Blüten mit dem leuchtenden Farbkontrast (Saftmal) 
werden vor den einfarbigen Blüten wesentlich bevorzugt. 


7. Coreopsis coronata und Coreopsis bicolor (Abb. 8). 

Die beiden Versuchspflanzen sind Kompositen mit leuchtenden 
sattgelben Köpfchen, die zum Teil aus Röhren-, zum Teil aus Zungen- 
blüten zusammengesetzt 
sind. Ihre Köpfehendurch- 
messer sind ungefähr gleich 
groß und betragen etwa 
4cm. Während aber bei 
Coreopsis coronata die Kro- 
nen der Randblüten ein- 
heitlich gelb sind, sind 
sie bei Coreopsis bicolor 
in ihrem unteren Drittel 455. s. Die gelbrote Coreopsis bicolor (links) erhält 
leuchtend rot. Dadurch mehr Besuche als die rein gelbe C. coronata (rechts). 
wird ein für unser Auge 
höchst lebhafter Farbkontrast erzielt. An sonstigen Unterschieden wäre 
zu erwähnen, daß die Kronen der Zungenblüten von Coreopsis coronata 
keilförmig gestaltet sind, während die von C. bicolor nur geringere Breite 
erreichen. 





Ergebnis: Bombus terrestris 1937. 




















ques Sete u Verhältnis 
1. Versuch: 29. 8. 1053 bis-11% . . . | 65 Besuche 77 Besuche 1:12 
2. ER 29.8. 15% bis 1551 . . . | 52 5 65 Fr 1:12 
3. > 29.8. 17% bis 177 . . . | 41 5 57 " 1:1,4 
Durchschnittsergebnis 1:13 


Auch hier ist die Bevorzugung der zweifarbigen Köpfchen von Coreopsis 
bicolor deutlich. Allerdings dürfen wir nicht vergessen, daß die Hummeln 
tiefes Rot nicht mehr als Farbqualität erkennen. Nun ist das Rot der 
Coreopsis-Köpfchen natürlich keine reine Spektralfarbe, sondern sicher 
ein Farbgemisch, in dem die Tiere die hellroten und gelben Töne auch 
als Farbqualitäten empfinden können. Doch werden diese sicher ziemlich 
dunkel wirken, wie etwa auf unser Auge ein Grau, dem etwas Gelb und 
hellrot zugesetzt ist. Wir müssen daraus schließen, daß der für uns so 
lebhafte Farbkontrast dieser Blüten auf die Hummeln wesentlich 
schwächer wirkt. Damit stimmt auch das obige Durchschnittsergebnis 
von 1:1,3 überein, das weit unter dem Wert der vorigen Versuche (Antir- 
rhinum ohne und mit Saftmal 1: 2,3, Thunbergia ohne und mit Saftmal 
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1:1,9; Aster, gefüllt und ungefüllt 1:1,6, Geranium und Stiefmütterchen 
1:2) liegt. 

8. Helenium Bigelowi und Rudbeckia bicolor (Abb. 9). 

Von den beiden sich nahestehenden Kompositen wurden stets gleich 
große Köpfchen ausgesucht. Sie besitzen bei beiden in der Mitte Röhren- 
und am Rande Strahlenblüten. Die letzteren haben bei beiden Formen 
gleiche Gestalt und den gleichen sattgelben Farbton. Die Blumen unter- 
scheiden sich aber wesentlich in Farbe und Anordnung der Röhren- 





Abb. 9. Die rein gelben Köpfchen von Helenium Bigelowi (links) werden weniger stark 
besucht als die gelbbraunen Köpfe von Rudbeckia bicolor (rechts). 
blüten. Während bei Helenium die letzteren den Farbton der Zungen- 
blüten besitzen und scheibenförmig angeordnet sind, erscheinen sie bei 
Rudbeckia bicolor schwarzbraun und sind zu einem die Ebene der Zungen- 
blüten mächtig überragenden Köpfchen vereinigt. Auf das menschliche 
Auge wirkt Rudbeckia wesentlich auffälliger als Helenium. 


Ergebnis: Bombus terrestris 1937. 




















Heleni Rudbecki - 4 

Bigelowi bicolor | Verhältnis 
1. Versuch: 2.9. 14% bis 1447. . . . | 48 Besuche 57 Besuche 1 : 1,2 
Pr 3.9. 15% bis 15%. . . . | 56 = 67 1: 1,2 
3. pe 3.9. 162! bis 16%. . . . | 49 re 80 1: 1,6 
Durchschnittsergebnis I: 13 


An der optischen Wirkung von Rudbeckia gegenüber Helenium sind 
2 Faktoren wesentlich beteiligt: der Farbkontrast und die Köpfchen- 
form der Röhrenblüten. Die höhere Reizwirkung von Rudbeckia muß 
also auf einem dieser beiden Faktoren oder ihrer Summe oder auch 
ihrer Differenz beruhen. Da die Versuche 3, 4, 5 und 6 zeigen, daß ein 
entsprechender Farbkontrast allein bereits eine ziemliche Reizerhöhung 
nach sich zieht, die über dem gefundenen Durchschnittswert von Rudbeckia 
liegt, ist anzunehmen, daß dem anderen Faktor, der Köpfchengestalt, 
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entweder überhaupt keine positive oder sogar eine negative Wirkung 
beizumessen ist. Doch sollen daraus zunächst keine weiteren Schlüsse 
gezogen werden, da das Köpfchenproblem später noch eingehender be- 
handelt wird (s. S. 59 u. £.). 


c) Vergleich von Blumen von hauptsächlich flächenhafter Entwicklung mit 
solchen stark räumlicher Ausbildung. 

Unsere früheren Modellversuche haben gezeigt, daß Hummeln be- 

sonders für Objekte empfänglich sind, die starke räumliche Entwicklung, 

d.h. starke „Tiefenwirkung‘ besitzen. Es erhielten in mannigfachen 


Versuchen Papiertrichter stets ein Viel- 
faches der Besuche von gleichzeitig 
gebotenen gleich großen Scheiben. Es 
ist dies eine ökologisch durchaus ver- 
ständliche — wenn natürlich auch nicht 
ohne weiteres erklärbare — Tatsache, da 


Hummeln infolge ihres meist langen Rüs- s 
sels in der Natur ihre Nahrung meist aus ir one D me sg Rouge 
solchen ,,Tiefen“ holen. Diese ,,Tiefen- mehr Besuche als die von Geranium 
erstreckung‘ ist ja gerade das Charak- ee EN 
teristische fiir die Hummelblumen. Wir verweisen in diesem Zusammen- 
hang auf frühere diesbezügliche Ausführungen (KucLER VIII, 8.352 u.f.)!. 
Im folgenden sollen nun natürliche Blüten, 2 typische Hummelblumen 
mit ,,Tiefenwirkung“, in ihrer optischen Nahwirkung mit der Bienen- 
blume Geranium pratense verglichen werden. 


9. Geranium pratense und Gentiana asclepiadea (Abb. 10). 

In dem bereits früher erwähnten 5 cm hohen Versuchsrahmen wurden 
je 2 Einzelblüten von Geranium pratense und Gentiana asclepiadea 
geboten. Die letzteren wurden durch Korkscheibchen aufrecht gehalten, 
so daB die Kronzipfel mit dem Bliiteneingang den Tieren entgegenblickten. 
Die @eranium-Blüten waren an feinen Drahten so befestigt, daß ihre 
Kronränder mit denen der Gentiana-Blüten in gleicher Höhe lagen. Der 
obere Krondurchmesser der beiden Formen war ungefähr gleich. Trotz- 
dem wirken die Blüten von Geranium größer, da die Zipfel der Storch- 
schnabelkronen breit, die der Enziankronen ziemlich spitz sind. Die 
Gentiana-Kronen erscheinen nur zum Teil blau, zum größeren Teil 
schmutzig grünblau. 

Das Ergebnis des 1. Versuches fällt aus dem Rahmen, so daß 
das Durchschnittsverhältnis von 1: 2,5 zu groß ist und sicher nicht über 

1:2 betragen dürfte. Auf jeden Fall ist die wesentlich höhere Reiz- 


1 Es mag daran erinnert werden, daß noch nicht experimentell entschieden ist, 
ob es sich dabei um ein echtes stereoskopisches Sehen — wie ich vermute — oder 
nur um die Wirkung von Schattierungen handelt. 
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Ergebnis: Bombus terrestris 1937. 

















— A À Verhältnis 
1. Versuch: 10.8. 12% bis 126 . .. 5 Besuche 20 Besuche 1:40 
2. à 10. 8. 14% bis 15% . . . | 13 2 23 a 1:1,8 
3. = 11.8. 95 bis 10% . . . | 16 de 28 = 1: 1,7 
Durchschnittsergebnis 1 : 2,(5) 





wirkung der röhrenförmigen Gentiana-Blüten verglichen mit den Geranium- 
Blüten einwandfrei. Dies ist um so wichtiger, als eine derartig stärkere 
Wirkung auf das menschliche Auge nicht besteht. 


10. Geranium pratense und Aconitum Napellus. 

Aconitum Napellus ist eine der bekanntesten Hummelblumen, deren 
Ausbeutung in den meisten Fallen nur durch Hummeln erfolgen kann. 
In den folgenden Versuchen wurden den Tieren wieder je 2 Geranium- 
und 2 Aconitum-Bliiten dargeboten. Die letzteren waren so befestigt, 
daß ihre Vorderseite, also der Blüteneingang, mit den Staubblättern 
nach oben sah und so der Blick in die ,,Tiefe“ des Helmes frei lag. Die 
tief violettblaue Farbe des Sturmhutes stand zum weißen Untergrund 
in lebhafterem Kontrast als die Storchschnabelblüten, dagegen besaßen 
letztere flächenmäßig wesentlich größere Kronen. 


Ergebnis: Bombus terrestris 1937. 




















= Sans Verhältnis 
1. Versuch: 11.8. 124 bis 125 . . . | 16 Besuche 36 Besuche 1 : 2,2 
2 sé 11.8. 1455 bis 152 . . . | 20 .- 36 rs 1 : 1,8 
3. an 16. 8. 16% bis 16% . . . | 29 61 1: 2,1 
Durchschnittsergebnis 1 : 2,0 


Auch dieses Ergebnis, das mit dem vorigen gut übereinstimmt, zeigt 
auch bei natürlichen Blüten die Überlegenheit von räumlich gebauten 
Blüten (Blüten mit Tiefenwirkung) sehr deutlich. Dabei ist noch zu 
beachten, daB die Vergleichsblüte von Geranium pratense ja keine ebene 
Fläche darstellt, sondern selbst eine schalenförmige, also dreidimensionale 
Form aufweist und zweifelsfrei über eine gewisse Tiefenwirkung verfügt. 
Die starke optische Überlegenheit der Geranium-Blüten gegenüber 
flachen Papierscheiben zeigt ja auch zur Genüge Versuch 1. Solche 
Blüten mit ,,Tiefenwirkung werden wir also nicht nur deshalb als 
Hummelblumen bezeichnen, weil die Länge des Hummelrüssels zu ihrer 
Ausbeutung nötig ist, sondern vor allem auch, weil die Form dieser 
Blumen auf die Hummelpsyche einen besonderen Reiz ausübt. 
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d) Vergleich von Blütenköpfchen mit einfachen Blüten. 

Es ist eine bekannte Tatsache, daß Hummeln im Hoch- und Spät- 
sommer häufig auf den köpfchenförmigen Blütenständen von Knautia, 
Dipsacus, Cirsium, Carduus usw. anzutreffen sind. In der entomologi- 
schen Literatur werden diese Pflanzen allgemein als Fund- und Fangorte 
der verschiedenen Arten genannt. Wenn wir hier von Köpfchen sprechen, 
so meinen wir damit nicht den morphologisch-systematischen Begriff 
des Dipsaceen- oder Compositen-Blütenstandes, sondern jeden einheitlichen 
kugel-, halbkugel- oder kegelférmigen Blütenstand, wie er sich z. B. 
auch bei vielen Papilionaceen vorfindet. 


Es entsteht so die Frage, ob vielleicht 
hier auch eine besonders starke optische 
Wirkung vorliegt, so wie sie uns von 
Blüten mit ,,Tiefenwirkung“ bekannt ist. 


Ein derartiges Köpfchen stellt eine Zu- ns a Le 
sammenballung von vielen Einzelblüten, stärker besucht als das Kopfmodell. 
also ein sehr stark gegliedertes Gebilde 

dar. Allerdings ist diese Einzelaufteilung auch ziemlich kontrastarm, 
da sich die Einzelblüten meist unmittelbar berühren und auch keine 
Gliederung in der Farbe erkennen lassen. Zunächst soll in Modell- 
versuchen gezeigt werden, wie sich eine einfache Kôpfchenform in ihrer 
optischen Wirkung zur Trichterform verhält. 


11. Blauer Papiertrichter und blauer Papierkopf (Abb. 11). 

Es wurden folgende 2 Modelle miteinander verglichen: Das eine 
war ein Korkstopfen von 20 mm Durchmesser und 20 mm Höhe, der 
nach oben hin halbkugelförmig abgerundet war. Er trug eine Verkleidung 
aus dunkelblauem Seidenpapier. Das andere Objekt war ein Trichter- 
modell aus dem gleichen Seidenpapier mit demgleichen Durchmesser 
und derselben Höhe (= Tiefe) wie das Köpfchenmodell. Es sollte unter- 
sucht werden, ob das Objekt mit ,,Tiefen‘‘- oder mit ,, Héhen“entwicklung 
optisch stärker wirkt. 


Ergebnis: Bombus terrestris 1937. 

















Trichter Köpfchen Verhältnis 
1. Versuch: 18. 10. 15% bis 16%. . . | 23 Besuche 11 Besuche 2,1 :1 
2. mn 19. 10. 13% bis 14". . . | 20 5 16 à 1,2:1 
3. - 20. 10. 16% bis 16%. . . 19 = 9 = 2,1:1 
4. u 21. 10. 135% bis 14%. . . | 10 a 8 ” 12:1 
5 À! 22. 10. 15% bis 15%. . . | 26 os 16 ’ 1,6: 1 
Durchschnittsergebnis | 1,7:1 





Es wurde diesmal eine erhöhte Zahl von gleichartigen Versuchen 
durchgeführt, da ihre Ergebnisse, wenn sie zwar auch alle die Bevorzugung 
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des Trichtermodells zeigen, doch quantitativ ziemlich variieren. Der 
Grund dafiir liegt in der geringen Anzahl von Besuchen bei den einzelnen 
Versuchen, und der Grund dafür ist wieder in der späten Jahreszeit — 
Ende Oktober bis Anfang November — zu suchen, während der das Volk 
schon dem Absterben nahe war. Trotzdem muß die aus dem Durch- 
schnittsergebnis hervorgehende stärkere Reizwirkung des Trichter- 
modells dem Köpfchenmodell gegenüber als gesichert gelten. 


12. Flache Papiertrichter und flache Papierköpfe (Abb. 12). 
Es wurden je 2 Trichter und 2 Köpfe aus rotviolettem Seidenpapier 
(Ton der Cirsium-Köpfchen) geboten. Die beiderlei Objekte hatten 
einen Durchmesser von 28 mm 


und eine Höhe, bzw. Tiefe 
von 10 mm. 


An den Ergebnissen fällt 
im Gegensatz zu allen übrigen 
Untersuchungen vor allem 
auf, daß sie sehr schwanken. Unter den 11 Versuchen zeigen 3 eine 
Bevorzugung der Köpfchen, 7 eine solche der Trichter, während 1 Ver- 
such unentschieden verlief. Womit dieses Schwanken, das bei keinem 


Abb. 12. Das Trichtermodell wird stärker besucht 
als das Kopfmodell. 


Ergebnis: Bombus helferanus 1938. 

















Trichter Köpfchen Verhältnis 

1. Versuch: 3.9. 13% bis 135 . . . | 20 Besuche 14 Besuche 1,4: 1 
2 5 4.9. 12 bis 125 . . . | 31 2 22 x 1,4 : 1 
3 5 4.9. 1416 bis 14% , . . | 13 z 19 ms 0,7 : 1 
4 oi 5.9. 1252 bis 1397 . . . | 49 a 32 Bi 1,5 : 1 
5. = 5.9. 1354 bis 14° . . . | 28 re 33 5 0,8 : 1 
6. ts 6.9. 1258 bis 138% . . . | 47 & 48 à 1,0 : 1 
‘ae - 6.9. 13% bis 136 . . . | 41 2 21 à 1,9 :1 
8. 6.9. 14% bis 145 . . . | 50 ps: 44 u 1,1:1 
9. x 6.9. 14% bis 14% . . . | 34 u 22 m 1,5 : 1 
10. ai 7.9. 1257 bis 132 . . . | 19 as 24 sé 0,8 : 1 
11. dé 7.9. 1357 bis 142 . . . | 43 sé 26 Pr 16 :1 

Durchschnittsergebnis 13:1 





anderen Versuche beobachtet wurde, zusammenhängen mag, ist mir 
unbekannt geblieben. Wenn wir jedoch das Durchschnittsergebnis aus 
den 11 Versuchen neiımen, so tritt eine Bevorzugung des Trichter- 
modells im Verhältnis 1,3:1 klar zutage. In Anbetracht der hohen 
Gesamtziffer von 680 Besuchen auf beiderlei Modellen darf an diesem 
Gesamtergebnis, das sich auch mit dem der vorigen Versuchsreihe deckt, 
kaum gezweifelt werden. 


So zeigen uns diese Modellversuche, daß die Köpfchenform optisch 
weniger wirksam ist als die Trichterform. 
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Es tritt die Frage auf, ob dieser Faktor auch bei natürlichen Blüten 
und Blütenständen eine Rolle spielt. Dies mögen die folgenden Versuche 
zeigen. 


13. Geranium pratense und Knautia arvensis (Abb. 13). 

Knautia wird in der Natur recht oft von Hummeln ausgebeutet. 
Auch im Flugkasten wurde sie stets von Hummeln leicht aufgefunden 
und so zu mancherlei Stu- 
dien benutzt. Darum war 
mir besonders viel am 
Vergleich ihrer optischen 
Nahwirkung mit der von 
Geranium gelegen. Die 
Knautia - Köpfchen sind 
in ihrem Farbton den 
Storchschnabelblüten ähn- 
lich. Doch sind letztere 
etwas kräftiger und satter 
gefärbt. Es wurden bei den Versuchen stets von beiden Formen etwa 
gleich große Objekte gewählt. 





Abb.13. Die Einzelblüten von Geranium pratense erhalten 
mehr Besuche als die Képfchen von Knautia arvensis. 


Ergebnis: Bombus terrestris 1937. 



































Gremium | Kent | verhatai 
1. Versuch: 17.8. 8% bis 9° . . . | 41 Besuche 24 Besuche 27:1 
2. ” 17.8. 94 bis 10% . . . | 48 ” 50 ” 1,0 : 1 
3. 9 17. 8. 135 bis 14% . . . 55 ds 27 as 2,0 : 1 
4. ER 19.9. 12% bis 12° . .. 13 ” 8 ” 1,6: 1 
5 m 19.9. 14% bis 15% . . . 18 en 15 Pr 12:1 
| Durchschnittsergebnis | 1,5 : 1 

Bombus helferanus 1938. 

1. Versuch: 27. 8. 12% bis 125 . . . | 65 Besuche 39 Besuche 1,7 :1 
2. és 27.8. 13% bis 138 . . . 43 dé 28 99 1,5 : 1 
3 2 27.8. 1512 bis 15% . . . | 34 au 21 os 1,6: 1 
Dur hschnitt gebnis 1,6 °1 








Die Einzelprotokolle zeigen in der 1. Versuchsreihe mit B. terrestris 
ziemliche Schwankungen. Infolgedessen wurden 5 verschiedene Versuche 
in 2 zeitlich getrennten Abständen durchgeführt. Das Durchschnitts- 
ergebnis, das mit dem von B. helferanus weitgehend übereinstimmt, 
zeigt nun sehr deutlich, daß die optische Nahwirkung des Knautia- 
Köpfchens wesentlich geringer ist als die der Storchschnabelblüte. 
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Trotz der starken Gliederung des Bliitenstandes iiberwiegt die einfache 
Geranium-Form. Offenbar kommt dieser Gliederung, die ja auch jeglicher 
Farbkontraste entbehrt, so wenig Wirkung zu, daB sie die schwache 





Abb. 14. Die Blüten von Geranium pratense werd: 
häufiger besucht als das Cirsium-Köpfchen. 


Tiefenwirkung der Gera- 
niumblüte nicht aufzu- 
heben vermag. 


14. Geranium pratense 
und Cirsium lanceolutum 
(Abb. 14). 

Die beiden Blumen un- 
terscheiden sich auBer in 
der Form noch in der 
Farbe. Die Geranium- 
Blüten sind blauhaltiger, 


während die Distelköpfe purpurrot wirken. Auch sind letztere noch 
wesentlich höher als die Köpfe von Knautia und wirken so richtig 
halbkugelförmig, was aus dem Lichtbild nicht richtig hervorgeht. 


Ergebnis: Bombus terrestris 1937. 
































en rem | Verhältnis 
1. Versuch: 1.9. 15% bis 15% . . . | 48 Besuche 27 Besuche 1,8: 1 
2. ” 1.9. 17% bis 17% . . . 60 26 „ 2,3 : 1 
3. = 12.9. 17% bis 17% . . . | 22 11 = 273 
4. a 14. 9. 15% bis 16° . . . 28 17 À. 1,6 : 1 
Durchschnittsergebnis 1,9 :1 

Bombus helferanus 1938. 

Geranium 1 Le am Verhältnis 
1. Versuch: 28. 8. 12% bis 13% . . . | 38 Besuche 25 Besuche 1,5 : 1 
2. u 28.8. 134 bis 1357 . . . | 37 34 A 11:1 
3. # 28. 8. 15% bis 152 . . . | 21 13 - 1,6 : 1 
Durchschnittsergebnis 14:1 





Auch diese Versuche zeigen das gleiche Ergebnis. Der halbkugel- 
förmige Blütenstand von Cirsium lanceolatum wird trotz seiner allerdings 
wenig auffallenden Differenzierung weniger beachtet als die Storch- 


schnabelblüte. 


15. Geranium pratense und Trifolium pratense. 
Auch hier liegt außer dem Formunterschied noch ein solcher der 
Farbe vor. Die Blüten von Geranium besitzen einen Blauton, während die 


Kleeképfchen ins purpurrot übergehen. 
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Ergebnis: Bombus helferanus 1938. 

















Ze > - if — Verhältnis 
1. Versuch: 29. 8. 125 bis 1314 . . . | 37 Besuche 24 Besuche 1,5 : 1 
2. ms 29. 8. 1353 bis 14% . . . | 57 id 20 re 2,8:1 
3. a 29.8. 14% bis 15% . . . 16 À 14 er 1,1 : 1 
4. 30. 8. 137 bis 13%? . . . 49 sn 34 pa 1,4 : 1 
5 3 30. 8. 1412 bis 147 . .. 28 4 18 A 1,5:1 
Durchschnittsergebnis 1,7 : 1 





(Wohl richtiger 1,5: 1, da das Ergebnis von Versuch 2 aus dem 
üblichen Rahmen fällt.) 

Es ist unwahrscheinlich anzunehmen, daB der stärkere Besuch von 
Geranium auf dem etwas anderen Farbton der Blüte beruht. Wir müssen 
uns natürlich stets bewuBt bleiben, daB der Farbensinn der Hummeln 
durch seine Verkürzung im Rot und vermutlich in Analogie zur Honig- 
biene — Untersuchungen liegen keine vor — eine Verlängerung nach der 
kurzwelligen Seite des Spektrums hin von unserem verschieden ist. 
Trotzdem scheinen aber so geringfiigige Farbunterschiede zu keiner Be- 
vorzugung der einen oder anderen Farbe zu fiihren. Es ist iiberhaupt 
noch nie nachgewiesen worden, daß bestimmten Farben eine höhere 
primäre Reizwirkung als anderen zukäme!. Es liegen nur Befunde vor, 
daß ein satterer Farbton einem ebensolchen aber weniger satten vorge- 
zogen wird (KUGLER 1930, KNozz 1926). Ich führte auch noch eine Ver- 
suchsreihe durch, in der die primäre Wirkung von Seidenpapierscheiben, 
von denen die einen in ihrem Farbton den Geranium-Blüten, die anderen 
den Cirsium-Köpfchen glichen, untersucht werden sollte. Natürlich ist 
diese Ähnlichkeit nur für das menschliche Auge gesichert. 


16. Blauviolette Papierscheiben und rotviolette Papierscheiben. 


Von jeder Sorte wurden je 2 Scheiben von etwa 33 mm Durchmesser 


geboten. 
Ergebnis: Bombus helferanus 1938. 




















Blgmriglette | Metrieiette | vernaltls 
1. Versuch: 7.9. 1452 bis 157 . . . 13 Besuche 16 Besuche 1: 1,2 
2, 8.9. 12%” bis 12% . . . | 13 A 23 x! 1:1,8 
x os 8.9. 13% bis 13% . . . | 12 + 7 m 1: 0,6 
4. 9.9. 13% bis 138% . . .:| 21 $6 20 4 1:0,9 
5. 9.9. 1351 bis 14% . . . 18 0 17 a 1:0,9 
6. 10. 9. 13% bis 13% . . . 18 se 19 ” 1 : 1,1 
T 10. 9. 13% bis 144 . . . | 32 je 25 > 1: 0,8 
8. . 11.9. 13% bis 136 . . . 11 à 13 se LEA, 

Durchschnittsergebnis 1: 1,05 


1 Die Angabe: „Nach KUGLER ist den Hummeln Vorliebe für gewisse Farben 
angeboren“ in den „Fortschritten der Botanik‘ Bd. 6, S. 341 beruht offenbar auf 
einem Irrtum des Referenten. Eine derartige angeborene Vorliebe konnte bis 
jetzt nie nachgewiesen werden. 
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Die Scheiben mit den beiden Farbtönen werden also vollkommen 
gleich beachtet. Weder dem blauvioletten noch dem rotvioletten Farbton 
kommt eine primäre Reizwirkung zu. Wir werden so nicht fehl gehen, 
wenn wir annehmen, daß die verschiedene Beachtung der Geranium- 
Blüten und verschiedenen Köpfchen nicht auf dem verschiedenen Farbton, 
sondern auf ihrer Form beruht. Der Kôpfchentypus übt auf Hummeln 
eben einen geringeren primären Reiz aus als der Trichtertyp. Nun haben 
wir aber in den kopfförmigen Blütenständen Formen vor uns, die trotz 
ihrer geringeren optischen Nahwirkung, wie die Erfahrung lehrt, sehr 
stark von Hummeln besucht und ausgebeutet werden. Dies darf nicht 
verwundern, da die optische Nahwirkung doch nur einer der vielen Reize 
ist, die zum Besuche führen. Diese Blütenstände haben dagegen den 
Vorzug, daß sie aus sehr vielen Nektar erzeugenden Einzelblüten be- 
stehen und somit als ,,Blume“ betrachtet außerordentlich nektarreich 
sind. Diese Erfahrung, die die Besucher immer wieder machen, wirkt, 
wie schon früher (KuGLER VII) gezeigt werden konnte, außerordentlich 
stark und gleicht so als Erfolgswirkung die verhältnismäßig geringere 
primäre optische Nahwirkung vollständig aus. 

Anhangsweise soll hier noch ein Versuch mitgeteilt werden, dessen 
Ausgang zunächst nicht mit den sonstigen Ergebnissen übereinzustimmen 
schien. Ich stellte Rudbeckia bicolor mit ihren gelben Strahlen- und tief 
dunkelbraunen Röhrenblüten den einfarbigen Köpfchen von Chrysan- 
themum coronarium gegenüber. Das überraschende Ergebnis war, daß 
die beiden Blütenstände — trotz der Zweifarbigkeit von Rudbeckia — 
in allen 3 Prüfversuchen gleich stark besucht wurden (Ergebnisse: 
1:1,0: 1:1,1; 1:1,0 = Chrysanthemum: Rudbeckia). Ein Versuchsfehler 
schien von Anfang an unwahrscheinlich, zumal die an verschiedenen 
Tagen gewonnenen Ergebnisse zu auffällig übereinstimmen. Die Er- 
klärung scheint mir in einer anderen Richtung zu liegen. Wenn man die 
beiden Köpfchen auf weißes Papier legt und mit ‚‚menschlichen‘‘ Augen 
betrachtet, so wirkt Chrysanthemum coronarium durch ihre intensiv 
hellgelb strahlenden Blumen viel auffälliger als Rudbeckia, deren dunkleres 
kaum leuchtendes Gelb und Braun daneben nur sehr matt erscheint. 
Offenbar liegen die Verhältnisse auch ähnlich für das Hummelauge, 
so daß das einfarbig leuchtende Chrysanthemum ebenso stark wie die zwei- 
farbige aber matt wirkende Rudbeckia besucht wird. Das hell leuchtende 
Gelb der Chrysanthemum-Blumen übertönt den schwachen, wenig auf- 
fälligen Farbkontrast von Rudbeckia. Außerdem müssen wir auch noch 
an verschieden starke Ultraviolett-Reflexionen an den Kronblättern 
denken, wie sie ja gerade für Rudbeckia nachgewiesen sind (KUGLER 1929). 


IV. Zusammenfassung. 


Die vorliegende Untersuchung widmet sich der Frage, ob die in früheren 
Arbeiten an Modellversuchen gefundenen reizerhöhenden Faktoren, wie 
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Gliederung der Form und Farbe, Tiefenentwicklung, auch bei natürlichen 
Blüten und Blütenständen die gleiche Wirkung besitzen, oder ob sie hier 
im Zusammenspiel mit anderen Reizen an Bedeutung verlieren und damit 
letzten Endes ohne blütenökologischen Wert sind. Die Einzelversuche 
zeigen, daß das in seiner Flächenausdehnung stark gegliederte Köpfchen 
von Cichorium Intybus der Blüte von Geranium pratense vorgezogen wird. 
So läßt sich die starke optische Reizwirkung der gegliederten Form auch 
bei natürlichen Blumen nachweisen. 

In einer zweiten Versuchsreihe werden einfarbige und mehrfarbige 
Blumen einander gegenübergestellt. In diesen Versuchen erzielen dunkel- 
violette Stiefmütterchen mehr Besuche als die einfarbigen Geranium- 
Blüten, violette Gartenastern mit gelben Scheibenblüten mehr als gefüllte 
einfarbige Formen, Thunbergien mit tief violetter Kronröhre mehr als 
einfach gelb gefärbte Blüten derselben Art. Ebenso ziehen die Hummeln 
purpurrote Löwenmäulchen mit gelbem Saftmal einfach purpurnen vor, 
die gelbrote Coreopsis bicolor der rein gelben C. coronata und die gelb- 
braune Rudbeckia bicclcr dem einfarbigen gelben Helenium Bigelowi. 
Auch hier trifft das Ergebnis der Modellversuche bei den natürlichen 
Blüten klar zu Tage: Die mehrfarbige Blume besitzt einen höheren 
optischen Reizwert als die einfarbige. 

Die 3. Versuchsreihe zeigt, daß auch die Ergebnisse der Trichtermodell- 
versuche auf natürliche Blüten übertragen werden dürfen. Die Trichter- 
blüten von Gentiana asclepiadea und die helmförmigen Blüten von Aconi- 
tum Napellus werden viel stärker besucht als die nur wenig tiefen Geranium- 
Blüten. Aus Modellversuchen geht hervor, daß Trichterfiguren optisch 
stärker wirken als ebenso große Köpfehenmodelle. Dieser Umstand scheint 
vor allem bei den Köpfchenblütenständen wirksam zu sein. So ergeben 
Versuche, daß die Köpfchen von Knautia arvensis, Cirsium lanceolatum 
und Trifolium pratense wesentlich weniger stark auf Hummeln wirken 
als die einfachen Geranium-Blüten. 

Diese Gegenüberstellungen natürlicher Blüten bestätigen also unsere 
früheren Erfahrungen an Modellversuchen, daß in ihrer Form und Farbe 
gegliederte Objekte und solche mit ‚„Tiefenwirkung‘‘ Hummeln stärker 
reizen als andere. Allerdings darf dabei nicht vergessen werden, daß dies 
nur Faktoren der optischen Nahwirkung sind, und daß die optische 
Nahwirkung selbst ja nur ein Glied in dem Reizkomplex Blüte-Hummel 
ist. So ist es auch zu verstehen, daß manche Blüten hoher optischer 
Nahwirkung erfahrungsgemäß nur wenig von Hummeln ausgebeutet 
werden (z. B. Cichorium Intybus), während umgekehrt Blüten oder 
Blütenstände geringerer Reizwirkung sehr zahlreich von Hummeln be- 
sucht werden (Knautia, Cirsium). In diesen Fällen wird die geringere 
optische Aktivität durch andere Faktoren, wie hoher Nektargehalt und 
dergleichen, voll ausgeglichen. Im allgemeinen ist aber die Bevorzugung 
der positiven Blüten zahlenmäßig so groß, daß ihr unter gegebenen 
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Umständen auch eine Selektionswirkung zukommen wird. Es ist ohne 
weiteres klar, daB z. B. Thunbergia mit dem Saftmal häufiger bestäubt 
wird als die saftmalslose Form. Liegt nun ein ÜberschuB an Blüten, 
ein Mangel an Bestäubern vor, so wird recht bald die zweifarbige Mutante 
auch zahlreichere Nachkommen hinterlassen als die einfarbige. Wie 
rasch in solchen Fällen die negative Form ausstirbt, ist bekannt und 
wiederholt teils rechnerisch (Lupwıe 1933, BAUER, FIsCHER, Lenz 1932. 
Bd. II), teils experimentell (Knrer 1930) uargelegt worden. Alle Pflanzen, 
die eine erhöhte Formgliederung, Farbdifferenzierungen und Erhöhung 
der Tiefenwirkung besitzen, werden von Seiten der Hummeln erhöhte 
Bestäubungs- und damit erhöhte Lebensaussichten haben. 


Für die Überlassung der Gartenpflanzen bin ich Herrn Prof. Dr. F. ToBLer 
und Herrn Inspektor HEROLD, Dresden, zu bestem Dank verpflichtet. 
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ÜBER DEN SCHWEFELSTOFFWECHSEL DER PFLANZEN II’. 


Von 
K. Morues 
(Königsberg i. Pr.). 


(Eingegangen am 20. Oktober 1938.) 


Während über den Umsatz des Stickstoffs in den Pflanzen eine fast 
uniibersehbare Fiille von Untersuchungen vorliegt, ist der Stoffwechsel 
des Schwefels nur wenig bearbeitet, obwohl doch Schwefel ein ebenso 
unentbehrlicher Baustein der Eiweiße ist. In diesem verschiedenen Inter- 
esse, das Stickstoff und Schwefel bei den Pflanzenphysiologen gefunden 
haben, äußert sich die anregende Wirkung der Agrikulturchemie auf die 
botanische Forschung. Da der Stickstoff oft in ungenügender Menge im 
Boden vorhanden ist, ist seine große Bedeutung für den Stoffwechsel 
schon früh eindringlich deutlich geworden. Der Schwefel aber, der den 
Pflanzen meist in genügender Menge zur Verfügung steht, blieb unbe- 
achtet, sofern seine allgemeine Rolle in Frage kommt. Allein die Schwefel- 
spezialisten unter den autotrophen und heterotrophen Bakterien haben 
wegen ihrer Sonderstellung die Aufmerksamkeit der Forschung auf sich 
gelenkt. CzapeEks Worte (Bd. III, S. 171) gelten in gewisser Weise auch 
heute noch: ,,Da in den höheren Pflanzen der Schwefel meist in Form 
des Sulfations zur Aufnahme gelangt und in den Proteinstoffen nur 
SH-Gruppen vorkommen, so muß allgemein auch hier eine Sulfatreduk- 
tion stattfinden. Über diese Prozesse, die sich natürlich auch in den nicht 
chlorophyllhaltigen Pflanzen abspielen müssen, ist noch nicht das mindeste 
bekannt.“ 

Nun hat die Physiologie der Schwefelverbindungen in den letzten 
Jahren dadurch ein besonderes Interesse auf sich gelenkt, als gezeigt 
werden konnte, daß die im Eiweiß vorhandenen reduzierten organischen 
schwefelhaltigen Stoffe oder deren Abkömmlinge als Aktivatoren und 
Paralysatoren der Fermente eine große Rolle spielen (Cystein, Glutathion 
usw.). Dadurch wurde die Forschung erneut auf die allgemeinen Probleme 
des Schwefelumsatzes hingewiesen. Und so reihten sich an die alten 
klassischen Arbeiten von SCHULZE, BERTHELOT usw. neuere, von denen 
wir vor allem die von NIGHTINGALE, GuTHRIE und HEISERICH erwähnen 
wollen. 

Auch unsere Arbeiten wurden durch die fast völlige Unkenntnis 
von der Entstehung und der Dissimilation jener lebenswichtigen Akti- 
vatoren angeregt und bereits im Botanischen Institut zu Halle im Jahre 
1933 begonnen (vgl. MoTHEs und Specut). Unsere Übersiedelung nach 


1 ]. Mitteilung Planta 22. 800, (1934). siehe auch Forschungsdienst 4, 219 
(1938). 
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Königsberg ließ diese Arbeiten zunächst unterbrechen. Nunmehr legen 
wir den Teil der Untersuchungen vor, durch den eine Art Rahmen für 
das Studium des Schwefelstoffwechsels gegeben wird. Eine ganze Reihe 
von Sonderfragen konnten hier nur angedeutet werden, vor allem die 
wichtigen Fragen nach den Zwischenprodukten des assimilatorischen 
und dissimilatorischen Schwefelumsatzes. Wenn man bedenkt, wie wenig 
wir bisher über die Assimilation der Salpetersäure wissen, wird klar, 
daß der Schwefel mit seiner wechselnden Wertigkeit und seiner ungleich 
größeren Zahl von Wasserstoff- und Sauerstoffverbindungen der pflanzen- 
physiologischen Forschung eine besonders schwierige, aber auch reiz- 
volle Aufgabe stellt. 


A. Zur Methode der Schwefelbestimmungen. 

1. Aufbereitung des Materials. Blätter, Keimlinge und Wurzeln werden 
sorgfältig gereinigt und gewogen, klein geschnitten und im Mörser oder 
in der Mühle unter Zusatz von Äther und ohne Hilfe von Quarzsand 
feinst zerrieben. Der Blattbrei wird vorsichtig bei neutraler Reaktion 
auf 75° erhitzt, dann in der Kälte mit eiweißfällenden Mitteln versetzt. 
Pilzmyzelien werden auf dem Filter abgespült, Hefe wird zentrifugiert 
und durch wiederholtes Aufschwämmen gewaschen. 

2. Eiweiß-S. Zur Eiweißfällung im pflanzlichen Material eignet sich am 
besten die Silikowolframsäure. Sie muß in geringem Überschuß nach 
Ansäuerung mit einer anorganischen Säure gegeben werden. Wir verwen- 
den hierzu Salzsäure, sofern die Säfte nicht nitrathaltig sind. Siliko- 
wolframsäure hat den Nachteil, daß sie leicht im Bariumsulfatnieder- 
schlag eingeschlossen wird und dann zu hohe Werte vortäuscht. Ein 
größerer Überschuß von ihr muß deshalb vermieden werden. Geringer 
ist dieser Nachteil bei der Trichloressigsäure. Ihre Anwendung bei 
nitratfreiem Material ist zu empfehlen. Tannin führt wie Silikowolfram- 
säure leicht zu hohen Sulfatwerten. Silikowolframsäure fällt unter den 
von uns gewählten Bedingungen weder Cystein noch Cystin und Gluta- 
thion. Der gesamte Rückstand wird auf der Nutsche ausgewaschen oder 
mehrfach zentrifugiert. Das Waschwasser wird stark verdünnt mit dem 
Fällungsmittel versetzt. Die restliche Pflanzenmasse wird einschließlich 
des gefällten Eiweißes im Kolben mit rauchender HNO, in Gegenwart 
von KCIO, aufgeschlossen, im Porzellantiegel bis zur Trockne einge- 
dampft, danach noch zweimal mit HNO, und endlich zweimal mit ce. 
HCl abgeraucht. Der Rückstand wird in verdünnter Salzsäure aufge- 
nommen, gekocht, kalt filtriert und gut nachgewaschen. Im Filtrat 
wird aller fällbare bzw. unlösliche Schwefel als Sulfat gefaßt. Die Sulfat- 
fällung erfolgt nach der Haunschen Bürettenmethode: Zwei Büretten 
werden so zusammengestellt, daß die Hahnspitzen in ein Becherglas 
zeigen, das etwa 74 ccm Wasser enthält neben 1 ccm ce. Salzsäure. Aus 
den Büretten läßt man einerseits die zu fällende Lösung, andererseits 








Über den Schwefelstoffwechsel der Pflanzen II. 69 


n/20 Ba Cl,-Lésung tropfenweise zufließen, während der Inhalt des 
Becherglases im leichten Sieden erhalten wird. Nach vollständiger 
Fällung und nach Erkalten wird filtriert. Der Niederschlag wird mit 
Methylalkohol und Äther nachgewaschen. Wir nennen diese Fraktion 
einfach Eiweißschwefel. Es besteht kein Zweifel, daß hierin gelegentlich 
andere hochkolloidale S-Verbindungen sich verbergen können. Bei 
unseren Versuchspflanzen dürfte diese Fehlerquelle gering sein. 

3. Löslicher Schwefel. Vom Filtrat der Eiweißfällung wird ein be- 
stimmter Teil im Prinzip wie die Eiweißfraktion behandelt. Aller Schwefel 
wird durch rauchende HNO, oxydiert und in Form des Sulfates bestimmt. 
Wir nenenn die Fraktion einfach ,,léslichen Schwefel‘. 

4. Gesamtsulfatschwefel. Ein bestimmter Teil des Filtrates der Eiweiß- 
fällung wird mit HCl (bis 5%) versetzt und 30 Min. vorsichtig gekocht. 
Nach erfolgter Filtration wird wie üblich mit BaCl, heiß gefällt. In 
Gegenwart von Nitraten ist die HCI-Hydrolyse nicht anwendbar (s. u.). 

5. Anorganischer Sulfatschwefel wird erhalten, indem ohne Säure- 
hydrolyse direkt in der Kälte das Filtrat mit BaCl, gefällt wird. Diese 
Methode hat erhebliche Nachteile: Die Fällung in der Kälte ist nie so 
vollständig, der Niederschlag weniger geeignet zur sauberen Abtrennung. 
Dennoch kennen wir keine bessere Methode. 

6. Schwefel der Esterschwefelsäure wird durch die Differenz von (4) 
und (5) erhalten. Ratsamer wäre es, die Ester fermentativ zu spalten 
und damit eine zweite direkte Bestimmung des Gesamtsulfates vorzu- 
bereiten. Wir haben diesbezügliche Versuche jedoch zunächst wegen 
methodischer Schwierigkeiten wieder aufgegeben. 

7. Halboxydierter Schwefel. Bringt man zu dem Filtrat der Gesamt- 
sulfatbestimmung (4) metallisches Jod oder alkoholische Jodlösung 
und erhitzt 24 Stunden im siedenden Wasserbad, so fällt oft noch weiteres 
Sulfat aus, das offenbar einer Oxydation seine Entstehung verdankt. 
So reagieren Sulfite u.a. auf Oxydation. Wir nennen diese Fraktion 
den halboxydierten Schwefel. Sulfide und Disulfide werden durch Jod 
nicht zu Sulfat oxydiert. 

8. Neutralschwefel ist aller lösliche Schwefel ohne Schwefelsäure 
und ohne ,,halboxydierten Schwefel“ (8 = 3 —4-—7); er ist in weiten 
Maße identisch mit den reduzierten Schwefelverbindungen der Nicht- 
eiweiße (also Sulfhydrile, Disulfide). Es können sich in ihm auch gewisse 
oxydierte S-Formen verbergen, wie Sulfosäuren vom Charakter des 
Taurins usw. Insofern ist der Ausdruck Neutral-S nicht völlig korrekt. 
Jedoch erscheint er mir besser als reduzierter löslicher Schwefel oder 
Restschwefel. 

9. Unter .,reduziertem Schwefel“ verstehen wir allen Nichtsulfat- 
schwefel. Er wird nur in seltenen Fallen genannt. 

10. Unser analytisches Verjahren ist absichtlich so gewählt. daB im 
Prinzip jede Fraktion nach der gleichen Methode bestimmt wird. Mau 
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kann hierbei sowohl den Reduktionsweg wählen (LoRANT), der außer- 
ordentlich geringe S-Mengen nachweisen läBt, als auch den Oxydations- 
weg (SaLKowsk1). Wir zogen den letzteren vor. Gerade die zu große 
Empfindlichkeit der anderen Methoden fanden wir störend, da der 
physiologische Fehler bzw. die individuelle Schwankung meist so er- 
heblich ist. daß er ohnehin durch größere Materialmengen ausgeglichen 
werden muß. Die Oxydationsmethode mit HNO, ist eine der ältesten 
und neuerdings vielfach abgeändert. Sie ist unbequem wegen der lästigen 
Gasentwicklung, aber sie liefert gute Resultate. Die Bestimmung der 
anfallenden Schwefelsäure führten wir ebenfalls nach der alten Barium- 
sulfatmethode durch. Benzidin u. a. verwarfen wir bald wieder; die Vor- 
teile der Mikromethoden werden durch die Nachteile des Kleinversuchs 
ausgeglichen. 

11. Komplikationen in Gegenwart von Nitraten'. Die im Pflanzen- 
material gelegentlich vorhandenen Nitrate genügen mengenmäßig durch- 
aus, um erhebliche Täuschungen hervorzurufen. Wenn man Cystein 
mit Nitrat in 0,1 mol Lösung kocht, tritt kein Sulfat auf; erhitzt man 
das Gemisch jedoch in Gegenwart von Salzsäure, so wird ein beträchtlicher 
Teil des Cysteins oxydiert. Wir meinten erst, es handele sich um eine 
allgemeine Säurewirkung, da auch Trichloressigsäure den gleichen Effekt 
hervorbrachte, und versuchten die Esterspaltung mit Laugen. Diese 
oxydieren jedoch auch ohne Nitrat den reduzierten Schwefel und sind 
deshalb unbrauchbar. Das genauere Studium des Nitrateinflusses ergab 
nun folgendes: In Gegenwart von viel organischer Substanz, besonders 
von Kohlehydraten, stört Nitrat nicht. Seine oxydierende Kraft entlädt 
sich dann auf den Zucker. In nicht salzsäurehaltigen Lösungen wirkt 
Nitrat nur störend, wenn freie Salpetersäure selbst und zwar in erheblichen 
Konzentrationen angewendet wird. Nitratspuren stören allein in Gegen- 
wart von Salzsäure beim Kochen. Daraus ergab sich folgende Deutung: 
die Salzsäure reagiert zunächst mit Nitrat unter Bildung von Nitrosyl- 
chlorid, dessen hohe oxydierende Wirkung bekannt ist (Königswasser). 
In diesem Zusammenhange ist eine Mitteilung von VICKERY und PUCHER 
von Interesse. Sie haben bemerkt, daß sich zu hohe Ammoniakwerte er- 
geben. wenn die Hydrolyse der Säureamide (Asparagin usw.) durch Salz- 
säure durchgeführt wird, und wenn das Material gleichzeitig Nitrate führt. 
Die Nitrate werden dabei zu Ammoniak reduziert auf Kosten einer un- 
bekannt gebliebenen Verbindung. Es muß dahingestellt bleiben, ob es 
sich dabei um organische Sulfide handelt. Daraus ergibt sich, daß nitrat- 
haltige Säfte unter keinen Umständen mit Salzsäure gekocht werden 
«dürfen. In solehen Fällen hydrolysierten wir mit Phosphorsäure (5%). 
fällten danach in der Kälte mit Bariumacetat in Gegenwart von Salpeter- 
säure. In den später zu schildernden Versuchen spielt diese Modifikation 


' Ieh danke Herrn Prof. Dr. Perg für die uns erteilten Ratschläge zur Über- 
windung der hier genannten Schwierigkeiten. 
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unseres analytischen Ganges eine nur untergeordnete Rolle. Die Wirkung 
von Nitrat ist in allen Fallen leicht daran zu erkennen, daB allein der 
Esterschwefelsäurewert erhôht ist, nicht aber der des anorganischen 
Sulfates. Da nun, soweit unser Material in Frage steht, Ester-Schwefel- 
säuren überhaupt selten sind, muB das Auftreten von Estersulfat immer 
der AnlaB sein, nachzupriifen, ob nicht durch Nitrat eine Täuschung 
verursacht worden ist. 

12. Die analytischen Belege werden, sofern nichts anderes ausdriick- 
lich vermerkt, in absoluten Werten, bezogen auf 100g Frischgewicht 
(als Milligrammprozent Fr.-Gew.), oder in relativen Werten, bezogen 
auf Gesamtschwefel (Prozent Ges.-S.) mitgeteilt. Sp bedeutet Spur, 
— nicht bestimmt, 0 geprüft, aber nichts gefunden. 

13. Als Versuchspflanzen dienten neben Hefe und Aspergillus vor 
allem Phaseolus multiflorus, Vicia Faba, Syringa, Nicotiana tabacum 
(Sorte Maryland broadleaf) und Nicotiana glauca. Wenn in den Proto- 
kollen nur von Nicotiana die Rede ist, ist immer Nic. tabacum gemeint. 

Sofern nicht besonders vermerkt, waren die Pflanzen im gewöhnlichen 
reich mit Nährstoffen versorgten Gartenboden aufgewachsen und litten 
keinerlei Mangel. In einigen wenigen Versuchen wurden S-Mangelpflanzen 
aus Wasserkulturen benutzt. Diese Pflanzen waren bis zu einer Höhe 
von 20 cm in einer normalen Nährlösung gewachsen; dann wurde die 
Sulfatmenge auf den 10. Teil herabgesetzt. Die normale Lösung enthielt 
im Liter: NH,NO, 0,25 g, KH,PO, 0,25; MgSO, 0,1; CaCl, 0,2, CaSO, 
0,25, K,SO, 0,1, FeCl, 0,025 g. 


B. Die Verteilung des Schwefels in der héheren Pflanze 
und die Veränderungen im Laufe der Entwicklung. 

Da die derzeitigen Grundlagen einer analytischen Stoffwechsel- 
physiologie des Schwefels noch sehr lückenhaft sind, mußte zunächst 
Material zur Kenntnis der allgemeinen Verteilung des Schwefels in unseren 
Versuchspflanzen beigebracht werden, ehe Versuche angestellt werden 
konnten. 


a) Die Verteilung des Schwefels im Blatt unter besonderer Berücksichtigung 
der Symmetrie. 

Die von uns bevorzugt benutzte Blatthälftenmethode setzt bei jeder 
neuen Fragestellung auch eine erneute Überprüfung ihrer Brauchbarkeit 
voraus. Diese führte bei Schwefelbestimmungen zu einer Überraschung. 
Im Stickstoffhaushalt unterscheiden sich die Blatthälften desselben 
Blattes meist unbedeutend, selbst dann, wenn geringe Asymmetrien vor- 
handen sind. Im Schwefelhaushalt ist das anders (siehe Tabelle 1). Sym- 
metrische Blätter wie die Endfieder des Bohnenblattes (5) oder wie das 
Tabak- (10) und Tollkirschenblatt (9) zeigen in den Hälften gute Überein- 
stimmungen. Die Seitenfiedern von Phaseolus (6, 7, 8) oder Vicia Faba 
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Tabelle 1. 
Blatthälftenanalysen unter Berücksichtigung der Mittelrippen. 








































































(1, 2, 3) haben aber in den flächengehemmten Hälften meist bedeutend 
mehr Gesamtschwefel (bezogen auf Frischgewicht oder Blattfläche), 
was vor allem auf den hohen Sulfatanteil zurückzuführen ist. Diese 
„gehemmten Hälften‘ verhalten sich ähnlich wie die Mittelrippen, die 
im Verhältnis zur Spreite geradezu arm an Eiweiß- und Neutralschwefel 
sein können, in Einzelfällen aber förmlich angefüllt sind mit Sulfaten. 
Dieser uneinheitliche Chemismus der unsymmetrischen Blätter hat zweifel- 
los seine Ursache in dem verschiedenen Nervenanteil. Die gehemmten 
Hälften sind verhältnismäßig viel reicher von Bündeln durchzogen als 
die gut entwickelten. Bei der gelegentlich außerordentlichen Vermehrung 
der Sulfatfraktion in den Leit- und Festigungsgeweben des Blattes 
muß die in der Spreitenentwicklung gehemmte Hälfte relativ mehr Sulfat 


Fr.- In mg S auf 100 g Frischgewicht 

Material Gew. Seton Ramen! tes > : EL. de. 

ing} ‘so, | so, | so, [Neutre lösl. | weis] samt 

1 Vicia Faba | geförderte Blatthalften] 62,0 22,3 ‚si 27,1111,7 38,8 

Fiederblätter | gehemmte Blatthälften| 44,5 27,21 6,2] 33,4 110,7 | 44,1 
VIII, 34 

2| Vicia Faba | geförderte Blatthälften| 56,0 23,3 | 50] 28,3114,3 | 42,6 

Fiederblätter | gehemmte Blatthalften] 43,1 28,4] 5,3] 33,7 116,9 | 50,6 
VIII, 34 

3] Vicia Faba | geférderte Blatthälften] 52,5] 11,4 8,6 | 20,0] 8,1] 28,1114,9 | 43,0 

Fiederblätter | gehemmte Blatthalften} 41,4 | 12,1 18,9] 31,0] 8,6] 39,6 113,6 | 52,5 

VIII, 34 Mittelrippen 12.0! 1,9 | 66,8] 68,7 |Spur| 68,7 |17,5 | 86,2 

4] Vicia Faba | Hälften gleichmäßig {| 40,0 | 12,2 18,0 | 30,2] 7,2] 37,1113,4 | 50,8 

Fiederblätter gemischt 40,0} 12,5 17,9} 30,4 | 8,1] 38,5 113,2 | 51,7 

VIII, 34 Mittelrippen 3,7 | 40,8 | 44,5 |Spur| 44,5 110,6 | 55,1 

5 Phaseolus rechte Halften 40,0! 4,2 16,3 | 20,5 | 16,6 | 37,1 117,5 54.6 

Symmetr. End- linke Halften 40,01 4,8 17,8 | 22,6 115,9! 38,5 117,2 | 55,7 

fieder VIII, 34 Mittelrippen 8.3] — 33,7 | 33,7] 0,8] 34,5] 2,5 | 37,0 

6 Phaseolus geförderte Hälften 196 | Spur | 27,4] 27,4] 17,2] 44,6 115,2 | 59,8 

Seitenfiedern | gehemmte Hälften |50 | Spur | 32,2] 32,2 | 17,8 | 50,0 115,8 | 65,8 

VII, 35 Mittelrippen 17,6 | Spur | 41,9] 41,9 |Spur| 41,9] 6,2 | 48,1 

7] Phaseolus geförderte Hälften | 40,0] Spur | 11,5} 11,5 | 17,7 | 29,2 117,0 | 46,2 

Seitenfiedern | gehemmte Hälften |20,3 | Spur | 23,3 | 23,3 | 15,4] 38,7 [14,2 | 52,9 

II, 34 Mittelrippen 6,0] 4,4 73,2 | 77,6 |Spur| 77,6 1,8 | 79,4 

8 Phaseolus geförderte Hälften | 40,9] Spur | 10,2] 10,2] 16,0] 26,2 |10,9 | 37,1 

Seitenfiedern | gehemmte Hälften | 20,0] Spur | 22,0 | 22,0 | 14,6 | 36,8 | 6,9 | 43,5 

VIII, 34 Mittelrippen 5,8 | Spur | 140,7 | 140,7 |Spur | 140,7 |16,3?| 157,0 

9 Atropa linke Hälften 21,8 132,3 | 132,3 | 20,1 | 152,4 | 44,7 | 197,1 

VII, 34 rechte Hälften 21,7 |} Spur} 132,7 | 132,7 | 21,4 | 154,1 | 44,4 | 198,5 

Mittelrippen 5,0 305,4 | 305,4 | 10,8 | 316,2 | 4,7 | 320,7 

10 Nicotiana linke Hälften 42,7; — _ 98,5 | 26,5 | 125,0 | 38,5 | 163,5 

mittl. Blatter rechte Hälften 44,1]; — — 94,7 | 27,1 | 121,8 | 40,1 | 161,9 

VIII, 34 Mittelrippen 1281 — -- | 212,2 | 20,0 | 232,2 | 8,4 | 240,6 
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abbekommen. Auffällig ist weiterhin der ungewöhnlich hohe Eiweiß- 
schwefelwert bei den Solanaceen im Vergleich zu den Leguminosen. 

Die Tabelle liefert gleichzeitig einen Beweis für die Zuverlässigkeit 
der Methode. Nicht allein die Hälften der symmetrischen Blätter zeigen 
gute Übereinstimmungen, sondern auch jene Portionen, die durch gutes 
Durchmischen der an sich verschiedenen Vicia-Hälften erhalten worden 
sind (4). 


bh) Die Verteilung des Schwefels in Blättern verschiedenen Alters. 

Die Verteilung der Schwefelfraktionen erwies sich jedoch nicht 
als konstant; das gleiche Organ der nämlichen Pflanze veränderte 
sowohl unter dem Einfluß der Ernährung als auch unter dem der Ent- 
wicklung seinen Chemismus beträchtlich. Der Einfluß des Alters kann in 
groben Zügen erfaßt werden, wenn wir bei gleichmäßig an der Spitze 
fortwachsenden Sprossen mit geringer Verzweigung die Blätter verschie- 
dener Insertionshöhe analysieren. Wohl sind solche Blätter nicht allein 
im eigenen Alter unterschieden. Die oberen Blätter sind zu einem anderen 
Zeitpunkt der Gesamtentwicklung der Pflanze angelegt worden als die 
unteren, das Wurzelsystem arbeitet nicht gleichmäßig das ganze Leben 
hindurch, und die Blütenbildung beeinflußt den Chemismus der vege- 
tativen Organe. Trotz dieser Einschränkungen gibt uns die gleichzeitige 
Analyse verschieden alter Blätter derselben Pflanze meist einen besseren 
Einblick in die chemischen Veränderungen im Zuge der Entwicklung 
des einzelnen Organes als die zeitlich getrennten Analysen gleich hoch 
inserierter Blätter verschiedener Pflanzen. Die individuelle Schwankung 
macht sich dann sehr störend bemerkbar. 

Wir haben von 5 gleichmäßig entwickelten, etwa 60 cm hohen, nicht 
blühenden Tabakpflanzen mit je 6 gesunden Blättern 6 Analysenportionen 
mit je 5 etwa gleich alten Blättern gebildet (Tabelle 2). Im Prinzip ähn- 
lich sind wir bei der Feuerbohne und beim Flieder vorgegangen. Beim 
Flieder wurden 2 Analysen im Abstande von 6 Wochen durchgeführt. Der 
ersten Analyse wurde immer das eine Blatt eines Blattpaares zugeführt; 
der zweiten das andere Blatt. So haben wir in diesem Material einen 
Altersvergleich im strengen Sinne; denn die Gegenblätter zeigen nach 
unseren früheren Erfahrungen große stoffwechselphysiologische Ähnlich- 
keit. Alle Blätter wurden ohne Stiel, aber mit Mittelrippe analysiert. 
Als erstes Blatt wird immer das unterste und damit älteste bezeichnet. 
Da in diesen Versuchen Ester-Sulfat keine wesentliche Rolle spielt, ist 
immer nur Gesamtsulfat bestimmt. 

Aus der Tabelle 2 entnehmen wir Folgendes: Während bei Tabak 
und Feuerbohne untere und obere Blätter bedeutsame Unterschiede 
aufweisen, die ein Ausdruck ihres verschiedenen Alters sind, ist das beim 
Flieder nicht der Fall. Das entspricht durchaus der Entstehungsweise 
der jungen Fliedertriebe, die — in der Knospe schon weitgehend 
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Tabelle 2. Schwefelverteilung in Blättern verschiedenen Alters. 



































Frisch- In mg S auf 100 g Frischgewicht 
Pflanze Blattsorte | Nr. | gewicht 

ing Sulfat | Neutral | löslich | Eiweiß | Gesamt 

Nicotiana | unterstes | 1 | 136,5 112,5 18,3 130,8 22,6 153,4 
13.7. 2 121,2 95,6 17,4 113,0 21,5 134,4 

je 5 Blätter 3 | 118,5 68,3 21,7 90,0 24,3 114,3 
4 97,3 50,0 20,6 70,6 22,8 93,4 

5 72,4 42,4 23,5 65,9 28,5 94,4 

oberstes 6 50,1 42,8 27,6 70,4 32,4 102,8 

Syringa | unterstes | 1 | 17,6 | 26,2 | 10,2 | 36,4 | 26,2 | 62,6 

2. 6. 2 19,1 25,7 12,4 38,1 25,7 63,8 

je 20 Blatter 3 18,7 28,1 9,7 37,8 29,3 67,1 
oberstes | 4 15,5 26,2 12,8 39,0 30,5 69,5 

Syringa unterstes | 1 23,7 62,5 12,1 74,6 22,1 96,7 
13. 7. 2 25,1 65,8 14,2 80,0 21,6 101,6 

je 20 Blätter 3 25,6 60,3 12,0 72,3 25,4 77,7 
oberstes 4 23,2 64,2 11,1 75,3 25,1 100,4 

Phaseolus | unterstes | 1 72,1 41,9 18,2 60,1 16,2 76,3 
10. 6. 2 61,8 30,0 20,1 50,1 14,9 65,0 

je 34 Blatter 3 40,1 24,1 20,1 44,1 21,5 65,5 
oberstes | 4 26,3 16,8 23,5 50,3 24,2 74,5 


vorgebildet — sich recht schnell entfalten und dann ihr Spitzen- 
wachstum fiir das laufende Jahr einstellen. Die 4 Blattpaare, die 
unsere Triebe aufwiesen, können als fast gleich alt bezeichnet werden. 

Wenn wir diese Ausnahmestellung von Syringa im Auge behalten 
und die Werte der beiden aufeinander folgenden Analysen als Ausdruck 
des Alterns nehmen, so ergibt sich folgende allgemeine GesetzmaBigkeit : 
Mit zunehmendem Alter steigt der Sulfatgehalt erheblich an; er verhält sich 
ähnlich dem Kalziumgehalt der Blätter. Man gewinnt den Eindruck, 
daß die Sulfataufnahme nur wenig gebremst, weit über das notwendige 
Maß hinaus erfolgt und allmählich zu einer Überschwemmung der Gewebe 
führen kann. Es ist kaum anzunehmen, daß diese großen Sulfatmengen 
eine physiologische Funktion erfüllen. Vielleicht steht ihre Aufnahme 
im Dienste eines Ionenaustausches. Junge, aktive Blätter kommen jeden- 
falls mit relativ geringen Sulfatmengen aus, und bei extremem Schwefel- 
mangel können gesund aussehende Blätter auch praktisch frei von Sul- 
faten sein (vgl. auch HEISERICH). 

Nur ein Bruchteil des aufgenommenen Sulfates wird zu Neutral- 
schwefel oder Eiweißschwefel reduziert. Diese Fraktionen zeigen durch 
die gesamte Entwicklung hindurch eine größere Ausgeglichenheit. Die 
jüngsten Blätter sind durchweg reicher an reduzierten Schwefelverbindungen. 
Das hat einmal seine Ursache in dem relativ hohen Eiweißgehalt der 
jungen Organe. Aber auch der Neutralschwefel nimmt meist mit dem 
Altern ab. Man kann darin einen Ausdruck der hohen Aktivität junger 
Zellen sehen, seitdem wir wissen, daß gerade mit dem Neutralschwefel 
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jene Aktivatoren des Stoffwechsels erfaBt werden, von denen oben schon 
die Rede war. Mehrfach ist in den letzten Jahren der Reichtum embryo- 
naler Gewebe an Sulfhydrilkérpern durch mikrochemische Reaktionen 
erschlossen worden (vgl. NIGHTINGALE, HEISERICH). In solcher Richtung 
müssen auch unsere Ergebnisse ihre Deutung erfahren. 

Im Grunde spiegeln die Werte des reduzierten Schwefels unsere 
früheren Ergebnisse wieder, die wir bei der Analyse des Eiweißstickstoffs 
erhielten. Die allmähliche Verarmung der Blätter an Eiweiß kommt bei 
der Ermittlung der Stickstoff- wie der Schwefelwerte gleichartig zum 
Ausdruck. Dennoch bestehen, wie wir mehrfach feststellen konnten, 
zwischen dem Gehalt an Eiweiß-N und Eiweiß-S keine konstanten 
Zahlenverhältnisse. Dieser interessanten Tatsache müssen Unterschiede 
in den Eiweißen oder Eiweißfraktionen selbst zugrunde liegen. Vielleicht 
hat diese auch HEISERICH mit seinem verschieden löslichen Eiweiß 
erfaßt. Ich werde auf dieses Problem in einer besonderen Veröffentlichung 
zurückkommen. 


c) Über die Translokation von Schwefelverbindungen. 

Wir haben schon oben mitgeteilt, daß in den meisten Fällen die 
höheren Pflanzen einen weit größeren Gehalt an Sulfat aufweisen, als 
sie zum Leben nötig haben. Die Blätter leben auch dann noch und machen 
einen gesunden Eindruck, wenn sie fast frei von Sulfaten sind. Sulfate 
scheinen deshalb nicht oder nur in bescheidenen Mengen aktiv an den Lebens- 
vorgängen beteiligt zu sein. Sie stellen einen erheblichen Schwefelvorrat 
dar. Die eigentlich lebenswichtigen Schwefelverbindungen sind vielmehr 
die reduzierten, die Sulfhvdrilkörper in Form der Eiweiße. des Gluta- 
thions und Cysteins. 

Um diesen Schwefel zu mobilisieren und ihn zu Wanderungen zu 
„wingen, haben wir auf Grund unserer Erfahrungen im Stickstoffumsatz 
durch Kohlehydrathunger und durch künstliches Welken einen Eiweiß- 
abbau erzwungen. Von an der normal ernährten Tabakpflanze befindlichen 
unteren Blättern wurde ohne die Mittelrippe anzuschneiden je eine Hälfte 
entfernt und zur Kontrolle analysiert. Die Wunde wurde mit Kakao- 
butter verschmiert. Dann wurde in dem einen Versuch (III a) die andere 
Hälfte mit Stanniol verdunkelt und zudem beschattet, damit keine Über- 
hitzung eintreten konnte. Nach 6 Tagen waren diese Versuchshälften 
gelbgrün. Sie wurden längs der Mittelrippe abgetrennt und analysiert. 
Es zeigte sich, daß der Eiweißschwefel um etwa 50% abgenommen hatte. 
im Gesamtschwefel war jedoch keine eindeutige Abnahme festzustellen ; 
jedenfalls entspricht die Abnahme des einen Versuchs der Zunahme des 
anderen. Da nun während der 6 Versuchstage noch Wasser aus dem 
Boden aufgenommen worden war, und damit: vielleicht auch Sulfate. 
ist auf Grund dieser Bilanz nicht zu beurteilen, ob der verschwundene 
Eiweißschwefel ausgewandert oder rückoxydiert worden war. Auffällig 
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ist auf jeden Fall, daB unter solchen Bedingungen der Gehalt an Neutral- 
schwefel weitgehend konstant bleibt. Eine nennenswerte Auswanderung 
von Schwefel findet jedenfalls aus dem an der normal ernährten Pflanze 
verdunkelten Hungerblatt nicht statt. 


Ganz ähnlich liegen die Verhältnisse beim Welkversuch (III b). 
Hierbei wurden die in Töpfen befindlichen normal mit S ernährten 
Pflanzen nach Entfernung von Kontrollhälften der unteren Blätter nicht 
mehr gegossen. Sie zeigten am 2. Tag deutliches Welken. Der Gewichts- 
verlust nach 6 Tagen betrug rund 55%. Die Versuchshälften waren gelb- 
grün ; sie wurden entfernt und analysiert. Ihre Schwefelwerte wurden auf 
das Ausgangsfrischgewicht der Kontrollhälften bezogen. Darin liegt eine 
gewisse Ungenauigkeit. Aber die Blattfläche ist bei stark gewelkten 
Blättern auch nicht als Bezugsgröße brauchbar. Auch in diesem Versuch 
zeigt der Schwund an Eiweißschwefel den Eiweißabbau an. Diesem ent- 
spricht annähernd eine Zunahme an löslichem Stickstoff. Eine geringe 
im Verhältnis zum Gesamtschwefel aber bedeutungslose Auswanderung 
kann stattgefunden haben. 


Die hier gewählte Versuchsanstellung hat zwar interessante Einblicke 
in den Schwefelumsatz, aber nicht in die Schwefeltranslokation vermittelt. 
Störend wirkte vielleicht auch hier, daß während des Versuchs noch 
weitere Sulfatmengen unkontrollierbar aufgenommen werden konnten. 
Nun handelt es sich in beiden Versuchen um normal mit Schwefel ernährte 
Pflanzen. Der Gehalt an Schwefel deutet darauf hin, daß ein besonderes 
Schwefelbedürfnis in diesen nicht vorliegt. Das könnte die Ursache 
einer Wanderträgheit des Schwefels sein. Um dies zu prüfen, wurde der 
Verdunkelungsversuch an schwefelarm aufgezogenen Pflanzen wiederholt, 
die während des Versuchs in einer schwefelfreien Nährlösung standen 
(III c). Die Verdunkelung dauerte wieder 6 Tage. Auch hierbei ist ein 
deutlicher Eiweißabbau festzustellen, daneben ein Schwund an Gesamt-S, 
der im Schwefelschwund aller Fraktionen seine Ursache hat. Daraus 
geht die Translokationsfähigkeit des Schwefels hervor. 


Weiter wurden normal ernährte Tabakpflanzen mit ihren Wurzeln in 
schwefelfreie Nährlösung gebracht, aller Blätter bis auf der 3 unteren. 
frischgrünen beraubt und entgipfelt. Von den 3 stehengebliebenen 
Blättern wurden Kontrollhälften analysiert. Die Pflanzen verblieben 
dann 12 Tage bei guter Beleuchtung. In dieser Zeit trieben sie infolge 
der Entfernung der Sproßspitze kräftige Achseltriebe aus. Die Analyse 
der Versuchsblätter (III d und e) ergab, daß ohne nennenswerten Verlust 
an Eiweißschwefel und Neutralschwefel fast 80% der Sulfatvorräte aus- 
gewandert waren. Wir schließen daraus, daß der größte Teil des Sulfates 
wirklich als eine Schwefelreserve dienen kann und wanderungsfähig ist. 
Die Auswanderung hatte jedenfalls für die Blatthälften keine sichtbare 
Störung zur Folge. 
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Tabelle 3. Auswanderung von Blattschwefel. 
Frisch- mg S auf 100 g Frischgewicht Aus- 
Material gewicht es: Ge- wande- 
ing Sulfat | “pq |löslich | Eiweiß saan rung 
a Nicotiana sofort 113,4 | 73,5 | 19,2 | 91,7 | 24,2 | 115,9 
Blatthälften 6 Tage dunkel | 119,1 81,4 | 20,8 | 102,2 | 14,1 | 116,8 | keine 
ohne Mittelrippe | an der Pflanze 
Nicotiana sofort 132,5 1103,1 | 22,2 | 125,3 | 26,1 | 151,4 
(Blatthälften) 6 Tage welk (60,2) | 112,1 | 19,8 | 131,9 | 14,9 | 146,8 | gering 
an der Pflanze 
Nicotiana sofort 92,5 12,5 | 18,2 | 30,7 | 27,5 | 58,2 
wie a, 6 Tage dunkel 97,1 13,1 | 16,9 | 30,0 | 13,6 | 43,6 | deutlich 
aber S-arm an der Pflanze 
Nicotiana sofort 120,4 1112,5 | 28,1 | 140,6 | 29,1 | 169,7 
(Blatthälften) nach 12 Tagen | 131,5 | 32,1] 26,1 | 58,7 | 27,5 | 85,7] stark 
entgipfelt 
Nicotiana sofort 135,6 | 104,5 | 25,4 | 129,9 | 28,5 | 158l4 
(Blatthälften) nach 12 Tagen | 147,1 25,1 | 22,9 | 48,0 | 27,9 | 75,9] stark 
entgipfelt 


Aus dem unterschiedlichen Verhalten der normal ernährten und der 
S-Hungerpflanzen schlieBen wir, daB die Verfrachtung der S-Verbin- 
dungen aus einem Organ in ein anderes durch das S-Bedürfnis gesteuert 
wird. Wahrscheinlich handelt es sich dabei um einfache Konzentrations- 
gefälle. In der S-armen Pflanze verhält sich demnach der S wie der N; 
in der sulfatreichen Pflanze aber viel träger. Dies deutet alles darauf 
hin, daß die Sulfate stoffwechselphysiologisch inaktiv sind, und daß sie 
leicht verfügbare Vorratstoffe darstellen. Da andererseits die Menge an 
Neutralschwefel auf Frischgewicht bezogen nur geringen Schwankungen 
unterliegt, jedenfalls keinerlei Anzeichen vorliegen, daß bei den höheren 
Pflanzen Schwefel in Form reduzierter löslicher Verbindungen gespeichert 
wird, schließen wir, daß der Sulfatmangel einer Pflanze ein Anzeichen 
von S-Hunger oder drohendem S-Hunger ist. 

Das gelegentliche sehr reichliche Auftreten von Sulfaten in den Leit- 
bündeln und die gute Löslichkeit vieler Sulfate lassen diese S-Form als 
Wanderstoff geeignet erscheinen. Ob Schwefel nur als Sulfat wandert, 
muß dahingestellt bleiben. Die Siebröhren von Curcurbita geben mit 
Nitroprussidnatrium eine ausgesprochene Sulfhydrilreaktion, was von 
großer Bedeutung für die dort stattfindenden Stoffwechselvorgänge sein 
muß (Eiweißabbau usw.). Über die Wanderung des Schwefels als redu- 
zierter Verbindung sagt eine solche mikrochemische Reaktion nichts aus. 

Echkvix hat sich mit dem Schwefelumsatz in Buchenblättern während 
einer ganzen Vegetationsperiode beschäftigt. Er bestimmte den Eiweiß- 
schwefel, den löslichen Schwefel und den Gesamtschwefel und gelangt 
zur Auffassung: ‚il n'y a pas de migration nette du soufre des feuilles 
en voie de jaunissement vers les organes vivaces.‘ Jedoch gibt er keine 
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Frischgewichte und keine Blattzahlen bekannt. Seine absoluten Werte 
lassen vermuten, daB eine herbstliche Auswanderung auf den Blättern 
stattfindet, wenn auch nicht in dem AusmaBe wie beim Kalium, Stick- 
stoff oder Phosphor. 

Aus Blattern, die mit ihren Stielen im Wasser stehen, wandern Sulfate 
oder andere S-Körper nicht in nachweisbaren Mengen aus. Anders steht 
es mit der Riickwanderung von Sulfaten aus Wurzeln in eine Nährlösung. 
Schon BERTHELOT und ANDRÉ teilen Zahlen mit, die bei Sinapsis alba 
eine Rückwanderung von Schwefel in den Boden wahrscheinlich machen. 
In der reifenden Pflanze nahm der Schwefelgehalt auf eine ganze Pflanze 
bezogen ab. Daß Wurzeln gegen destilliertes Wasser Sulfat abgeben, 
zeigetn OssIPoWA und JUFEREWA. In noch nicht veröffentlichten Ver- 
suchen fand mein Mitarbeiter R. BÔTTICHER (+), daß verdunkelte 
Pflanzen beträchtliche Mengen von Kalium, Sulfat und Phosphat an 
ihre Nährlösung abgeben. So schieden Maispflanzen von 30 g Frisch- 
gewicht aus unbeschädigten Wurzeln innerhalb 48stündiger Verdunke- 
lung 19,6 mg K, 15,6 mg SO, und 13,8 mg PO, aus. 


d) Veränderungen der Schwefelverteilung in der fruchtenden Pflanze. 

Auf Grund der bisher mitgeteilten Befunde hatten wir den Eindruck 
gewonnen, daß der S-Stoffwechsel der höheren Pflanze sich durch eine 
gewisse Stabilität auszeichnet, die wohl in erster Linie nicht in der 
mangelnden Reaktionsfähigkeit der S-Verbindungen begründet ist, 
sondern in der Tatsache, daß unter den normalen Wachstumsbedingungen 
die Pflanzen in allen Organen mit S-Reserven (Sulfaten) dermaßen 
versehen sind, daß die beim Stickstoff so auffälligen Abbauvorgänge, 
Translokationen und Resynthesen hier mengenmäßig zurücktreten und 
ohne starke korrelative Beeinflussung der verschiedenen Organe ablaufen. 

Um so bemerkenswerter sind die Mitteilungen von Tıess über den S-Gehalt 
der Blätter, der während der sommerlichen Entwicklung fortlaufend geprüft worden 
ist und sich durch recht unregelmäßige, aber mengenmäßig bedeutende Schwan- 
kungen auszeichnet. Tıees findet solche Differenzen nicht allein in längeren Peri- 
oden, sondern selbst am Tage innerhalb weniger Stunden. Wir haben Ähnliches 
nie beobachtet. Da bei Tırss auch das auf Blattfläche bezogene Trockengewicht 
ganz ungewöhnlich schwankt (bei Aes:ulusblättern von 16—21 Uhr von 399 mg 
auf 615 mg für 100 cm?, was eine noch nie beobachtete Zuwanderung oder assi- 
milatorische Bildung von Stoffen bedeuten würde), müßten die dort mitgeteilten 
Schwefelwerte eine Bestätigung erfahren. 

Von den älteren, immer noch wichtigen Arbeiten über die Verände- 
rungen im S-Gehalt der höheren Pflanze verdient vor allem eine Ver- 
öffentlichung von BERTHELOT und ANDRE besonderes Interesse. Diese 
Verfasser untersuchten den Gehalt an Gesamt-S, Sulfat-S und flüchtigem 
S im Laufe der Entwicklung und beobachteten bei Sinapis alba, Camelina 
sativa, Troparolum, Allium Cepa. Avena sativa und Lupinus albus überein- 
stimmend. daß in der Zeit zwischen Abblühen der Infloreszenz und Reifen 
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des Fruchtstandes eine bedeutende Verschiebung des S-Verhältnisses 
auftritt, indem organisch gebundener Schwefel (= Gesamt-S minus 
Sulfat-S ausgedrückt in Prozent des Gesamt-S) schwindet und der 
Sulfat-S zunimmt. Verfasser sprechen selbst von Reoxydation und werden 
damit den Vorgang wohl richtig charakterisieren, obwohl ihre Zahlen 
nicht beweisend sind. Es zeigt sich nämlich, daß der Sulfatgehalt einer 
Pflanze in absoluten Maßen ausgedrückt in dieser Periode nicht zunimmt. 
sondern sogar etwas abnimmt. Da nun der organisch gebundene Schwefel 
stärker abnimmt und andere S-Verbindungen nicht auftreten, muß auch 
ein Schwund an Gesamt-S eintreten und wird tatsächlich gefunden. Es 
bleibt unerörtert, ob dieser Verlust auf dem Abfallen welkender Blätter 
o.ä. oder etwa auf einer Rückwanderung in den Boden beruht. Die 
Natur des verlorengegangenen Schwefels müßte bekannt sein, wenn der 
sichere Beweis für eine Rückoxydation beigebracht werden soll; denn 
die mitgeteilten Sulfatmengen zeigen nur relativ, aber nicht absolut 
eine Zunahme. 

Die Klärung dieser von BERTHELOT angerührten Frage war für 
uns im Zusammenhang mit der unten zu behandelnden Rückoxydation 
von besonderer Bedeutung. Unsere Hauptversuchspflanzen, Tabak und 
Bohnen, eignen sich nicht zu diesem Zwecke; sie sind zu groß. Denn, 
da der S-Gehalt auf eine ganze Pflanze bezogen werden muß, ist es 
nötig, eine größere Zahl von Pflanzen zu analysieren, um einen Durch- 
schnittswert zu erhalten, der nur wenig von individuellen Schwankungen 
beeinflußt ist. Deshalb analysierten wir gleichmäßig entwickelte Buch- 
weizen - (Fagopyrum esculentum) Sprosse und Serradellasprosse (Orni- 
thopus sativus), die dicht über dem Boden abgeschnitten wurden. Diese 
Sprosse wurden bei zu Ende gehender Blüte und bei fast völliger Frucht- 
reife analysiert (Tabelle 4), wobei alle in der Versuchszeit absterbenden 
Blätter mit berücksichtigt wurden. Eine nennenswerte Abnahme an 
Gesamt-S war nicht zu bemerken; aber die Zunahme blieb ebenso aus. 
Wieweit der geringe S-Schwund einer Rückwanderung in die nicht ana- 


Tabelle 4. S-Verteilung in verblühenden und fruchtenden Pflanzen. 


























Zahl | Frisch- Ge- Sin % des Gesamt-S 
Poeme | Tente | Gee nee es pe 

$ Analy n- e: jes.- 21. wire va 
pu zen | Sprosses | Sprosses Sulfat mi löslich | Eiweiß 
Buchweizen . .|20. 8. bl. 20 18,2 17,2 59,1 19,6 | 78,7 | 21,3 
25. 9. fr. 20 20,5 16,8 65,9 | 11,4 | 77,3 | 22,7 
Buchweizen . .| 29. 8. bl. 14 19,9 15,9 54,8 | 21,0 | 75,8 | 24,2 
26. 9. fr. 14 17,6 15,4 63,3 | 12,4 | 75,7 | 24,3 
Serradella . . . 1. 9. bl. 36 5,9 3,1 65,5 | 34,5 | 70,8 | 29,2 
2. 10. fr. 36 5,0 2,9 81,8 | 18,2 | 68,3 | 31,7 
Serradella . . .} 3. 9. bl. 30 6,9 3,4 52,0 | 26,5 | 78,5 | 21,5 
30. 9. fr. 30 5,9 3.3 74,4 6,9 | 81,3 | 18,7 
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lysierte Wurzel entspricht, kann nicht entschieden werden. Um so deut- 
licher und sicherer prägen sich der Schwund an reduziertem S (EiweiB-S 
plus Neutral-S) und die Zunahme des Sulfat-S aus. Die relativen und 
absoluten Werte haben wegen des konstanten Gesamt-S natürlich die 
gleiche Tendenz. Damit erscheint erwiesen, daß eine Umwandlung des 
Nichtsulfatschwefels in Sulfatschwefel in der reifen und absterbenden 
Pflanze vor sich geht, wahrscheinlich eine Folge des Eiweißabbaus. 

Offenbar wird nicht aller in den vegetativen Organen mobilisierte 
Schwefel zur Eiweißsynthese in den Samen verbraucht. Wohl liegt der 
Wert für den Eiweiß-S selbst zur Fruchtzeit nicht niedriger, zum Teil 
sogar höher als zur Blütezeit; aber der Neutral-S-Wert nimmt um so 
mehr ab. Man gewinnt den Eindruck, daß die absterbenden Gewebe 
nieht mehr die Kraft haben, den Neutral-S vor der totalen Oxydation 
zu schützen. Im Prinzip etwas Ähnliches liegt beim Stickstoffumsatz 
vor. Auch da wird in der reifenden Pflanze nicht aller mobilisierter 
Stickstoff in die Samen transportiert. Die zurückbleibenden Amino- 
säuren unterliegen ebenfalls der oxydativen Zerstörung. Ammoniak 
und dessen Entgiftungs- bzw. Speicherformen (Amide) sind Produkte 
dieser Oxydation, die jedoch nicht total verläuft, also nicht bis zur 
Salpetersäure geht. 

Aus diesen Befunden ergibt sich, daß BERTHELOT zweifellos nicht 
nur eine relative Veränderung, sondern eine absolute erfaßt hatte. Das 
von ihm aufgeworfene Problem der Rückoxydation von Schwefelverbin- 
dungen zu anorganischem Sulfat wird damit neben dem der Reduktion der 
Sulfate in den Mittelpunkt der Schwefelphysiologie überhaupt gerückt. 


e) Der Schwefelumsatz im reifenden Samen. 


Da der Aufbau der Samensubstanzen an den eben beschriebenen 
Vorgängen einen erheblichen Anteil hat, war es nötig, die Reifung der 
Samen besonders zu untersuchen. Serradella reift recht ungleichmäßig, 
Buchweizen hat zu kleine Samen. So gingen wir erneut zu großsamigen 
Leguminosen über und arbeiteten zunächst mit Phaseolus multiflorus. 
Aus verschieden reifen Früchten wurden Samen entnommen und ana- 
lvsiert. Die Ergebnisse waren außerordentlich wechselnd, da der Reifungs- 
zustand in den einzelnen Früchten sehr verschieden sein kann und in den 
verschiedenen Stammhöhen sich ebenfalls beträchtliche Unterschiede 
im Schwefelgehalt herausstellten. Nur Folgendes sei aus diesen Analysen 
mitgeteilt: Die Perikarpien zeigen mit zunehmender Reife ein fast völliges 
Schwinden des Eiweiß-S und des Neutral-S. Dafür treten erhebliche 
Mengen von Schwefelsäure auf. 20 Fruchtblätter ohne Samen enthielten 
im halbreifen Zustande | mg Sulfat-S und 18 mg reduzierten S (Eiweiß-S 
und Neutral-S), im reifen und fast trockenen Zustand enthielten sie jedoch 
2 mg reduzierten S und 10 mg Sulfat-S. Auch dieses Ergebnis deutet auf 
eine Riickoxydation hin. Doch reiften diese Früchte an der Pflanze, und 
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unkontrollierbare Zu- und Abwanderungen erschweren einen sicheren 
SchluB. Für die Samen zeigte sich mit zunehmender Reife ein dauernder 
Anstieg von Eiweiß-S. Die reifen Samen besitzen wechselnde Mengen 
vongNeutral-S und Sulfat-S. Die Sulfate liegen zum großen Teile in der 
Samenschale. Ohne Samenschalen erwiesen sich Bohnen gelegentlich 
praktisch frei von Sulfat. 

Die außerordentlichen individuellen Schwankungen und schwer be- 
urteilbaren Reifezustände ließen uns dieses Objekt wieder verlassen 
und zu Lupinus albus übergehen, der wie auch andere Lupinen die eben 
genannten Nachteile nicht besitzt. Ohne daß wir hier auf die Analyse 
der Perikarpien und der Samenschalen eingingen, haben wir bei fort- 
schreitender Reife große Portionen von Samen sowohl auf den Gehalt 
an Schwefelfraktionen wie auch an Eiweiß und Nichteiweiß (löslicher N 
nach Silikowolframsäurefällung) und an Trockensubstanz analysiert 
(Tabelle 5). Wenn mit dem Stadium 3 das Frischgewicht der Samen 
zu sinken beginnt, erreicht das Trockengewicht schon fast seinen maxi- 
malen Wert. Die Eiweißsynthese (am Eiweiß-N und am Eiweiß-S ver- 
folgt) hinkt dann etwas nach, holt aber bald wieder auf, nicht allein auf 
Kosten zuströmender N-Verbindungen, (denn der Gesamt-N steigt von 
Stadium 4 zu 5 nicht mehr wesentlich), sondern auch durch die Umwand- 
lung des vorhandenen Nichteiweiß-N zum Eiweiß-N. Während nämlich 
bis zu Stadium 4 der lösliche Stickstoff etwa 20% des Gesamt-N ausge- 
macht hat, sinkt er bei völliger Reife plötzlich auf etwa 10% ab, wohl 
eine Folge des Wasserentzugs. Ganz ähnlich liegen die Verhältnisse 
beim Schwefel, dessen Gesamtmenge bis Stadium 4 stark ansteigt. Der 
Sulfatgehalt ist in den jungen Samen recht gering; es scheint, als ob der 
Zustrom bei den hohen Anforderungen an den Schwefelumsatz nicht 
kräftig genug ist. Dann aber steigt auch der Sulfat-S bis zum Stadium 4 
und wird nun offenbar — wie auch ein Teil des Neutralschwefels — in 
die Eiweiße eingeschmolzen. Überraschend gleichmäßig ist das Ver- 
hältnis des Schwefels zum Stickstoff im Eiweiß. Bis zum Stadium 3 
liegt es bei 1:11,8. Dann wird der Quotient schnell kleiner, was doch 
nur bedeuten kann, daß erst schwefelreiche, später schwefelärmere 
Eiweiße gebildet werden. 

Gleichzeitig mit diesen Untersuchungen lief ein Versuch über künst- 
liche Reifung. In anderem Zusammenhang angestellte Versuche hatten 
ergeben, daß man halbreife Samen, von den Perikarpien losgelöst, durch 
langsames Trocknen zu einer Art Reifung zwingen kann; solche Samen 
ergeben (wenn auch schwächliche) Keimlinge. In diesen Samen läuft 
eine Eiweißsynthese auf Kosten der vorhandenen löslichen N-Körper 
ab, sofern für gute Sauerstoffzufuhr gesorgt ist. Ohne Sauerstoff wird 
in solchen Samen kein Eiweiß synthetisiert. 

Wir sind von Samen des Stadiums 3 ausgegangen und haben, um 
einheitliches Material zu benutzen. die Samen derselben Frucht verteilt 
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Tabelle 5. S- und N-Umsatz in reifenden Samen von Lupinus albus. 






































Trocken- Bezogen auf 150 Samen 
gewicht ? 
Stadium | Ernte]in % von Frisch- | Trock mg N mg S 
pan gewicht | gewicht| lös- | Ei- | Ge- | Sul-| Neu- | 1ös- | Ei- | Ge- 
lich | weiß | samt} fat | tral | lich | weiB | sam 
1 9.8. 17,1 69,2 11,8 121 | 496] 617| 2,8 | 14,2 | 17,0 | 25,2 | 42,2 
2 12. 8. 21,4 74,0 15,8 |179 | 631] 810! 7,1 | 15,7 | 22,8 | 30,9 | 53,7 
3 15. 8. 37,6 72,7 27,3 | 242 | 730| 972| 8,9 | 17,2 | 26,1 135,1 | 61,2 
4 24. 8. 54,3 58,2 31,6 | 317 | 1221] 1538| 12,1 7,1 | 19,2 | 58,2 | 77,4 
5 29. 8. 81,2 41,4 33,6 | 165 | 1480) 1645} 7,7| 5,1 | 12,8 | 67,5 | 80,3 
Künstliche | 15. bis 
Reifung | 21.8. 64,8 39,9 25,8 129 | 817! 946] 17,8 | 3,8 | 21,6 | 40,6 | 62,3 

















auf die Portion 3 und die Portion ‚künstliche Reifung’. Die Werte unter 
3 sind also die Kontrollen für die Werte der ,,kiinstlichen Reifung‘ (k. R.). 
Das Frischgewicht fallt dabei natiirlich erheblich ab; aber auch das 
Trockengewicht zeigt einen geringeren Wert, was wir zunächst nicht er- 
klären können. Wahrscheinlich handelt es sich dabei ebensowenig allein 
um eine Störung durch Verschiedenheit des Ausgangsmaterials wie allein 
um einen Substanzverlust durch Atmung. Die Eiweißsynthese läßt den 
löslichen N fast um 50% schwinden: ebenso steigt der Eiweiß-S auf 

Kosten der löslichen S- 


Tabelle6. S-und N-Umsatzinreifenden Samen Körper. Dies alles ent- 











von Lupinus albus (wie Tabelle 5). spricht auch den Vor- 
Km % des CLS de gängen bei normaler 
Sta- | _Gesamt-N Gesamt-S muss Reifung. Ein wesent- 
löslich [Eiweiß | Sulfat |NeutrallEiweiß 6 licher Unterschied liegt 
Ml ad = Ri a aber in den groBen Sul- 

I ,6 ,4 6,6 ‚7 | 59, 1 : 11,8 9 7 0/ 
2 | 221 | 779 | 13,2 | 203 | 57,5 | 1: 11,8  fatmengen (28,7% or 
3 | 24,8 | 75,2 | 14,5 | 28,1 | 57,4 | 1:11,9 Gesamt-S). Der noch 
4 20,6 | 79,4 | 15,7 9,2 | 75,1 | 1 : 15,8 vorhandene nicht durch 
5 10,0 | 90,0 9,6 6,4 | 84,0 | 1 : 18,4 Bindung an Eiweiß vor 
k.R. | 13,6 | 86,4 | 28,7 6,1 | 65,2 | 1: 20,1 Oxydation geschützte 




















Schwefel wird total 
rückoxydiert, obwohl die Eiweiße des künstlich gereiften Samens aus- 
gesprochen schwefelarm sind. Hierin sehen wir eine Ursache für die von 
uns mehrfach beobachtete Erscheinung einer recht verschiedenen Zusam- 
mensetzung der fertigen Samen. HeEtsericu berichtet von Zea Mays, 
daß die Früchte nur Eiweißschwefel besitzen. Von uns analysierter 
Mais enthielt 35% Sulfatschwefel. Erbsen verschiedener Herkunft waren 
bald sulfatfrei, bald enthielten sie wechselnde Mengen Sulfat, bald auch 
daneben Neutral-S. Nicht allein die verschiedene Schwefelversorgung der 
Mutterpflanzen, sondern das Tempo der Samenreifung und der Grad der 
Reife werden über die Verteilung des Schwefels im Samen entscheiden. 
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f) Keimende Samen. 

Unsere Untersuchungen an keimenden Samen zielten auf die Klärung 
von 2 Fragen: Wie verhält sich der Eiweißschwefel der Samen bei der 
Keimung, und ist die Schwefelsäure als solche für den Stoffwechsel von 
Bedeutung. Die 1. Frage berührt zugleich die Rückoxydation von 
reduziertem Schwefel: diese wird in dem folgenden Kapitel noch all- 
gemeiner behandelt werden. 

Der eine Befund unserer Keimlingsversuche ist die Verwandlung 
von Eiweißschwefel in Sulfatschwefel. Bei Erbsen und Lupinen wurde 
das einwandfrei ermittelt. In unserer vorläufigen Veröffentlichung 
(1934) hatten wir bereits diese Feststellung mitgeteilt. Unterdessen 
erschien die Arbeit von HEISERICH (1935), der für Mais prinzipiell das- 
selbe gefunden hat, ohne unsere Mitteilung zu kennen. Ihm sind auch die 
Arbeiten von E. SCHULZE, G. TAMANN unbekannt geblieben, die über- 
haupt, obwohl sie noch immer neben den Arbeiten von BERTHELOT 
unser Grundwissen vom S-Stoffwechsel der höheren Pflanze bilden, in 
den neueren Veröffentlichungen über die Physiologie des Schwefels nicht 
angeführt werden. E. SCHULZE fand bei der Keimung von Leguminosen- 
samen eine Zunahme von Sulfat. Einen eindeutigen Beweis, ob dieses 
Sulfat aus dem Eiweiß oder aus Nichteiweißstoffen entstanden war, 
konnte er noch nicht führen. Während der Stickstoff der zersetzten 
Eiweißsubstanzen in Amidverbindungen (Asparagin usw.) sich vorfand. 
schien der Schwefel derselben in Schwefelsäure übergegangen zu sein. 
O. KELLNER bestritt diese Rückoxydation, änderte aber bald seinen 
Standpunkt. G. Tamann konnte durch Erbsenversuche die SCHULZE- 
sche Auffassung bald bestätigen. ‚Bei der Keimung, sei es im Hellen 
oder bei Lichtabschluß, zerfallen die schwefelhaltigen organischen Ver- 
bindungen und wird der Schwefel derselben wie im tierischen Organismus 
zu Schwefelsäure oxydiert. Die etioliert gekeimten Erbsen enthalten nur 
Spuren von Ätherschwefelsäure: Erbsen, welche bei Tageslicht keimten 
und ergrünten, also auch schon ihre synthetische Tätigkeit begonnen 
hatten, enthielten bedeutend größere Mengen Ätherschwefelsäuren. 
Es wäre möglich, daß die Ätherschwefelsäuren eine Vorstufe bei der 
Bildung der Eiweißstoffe sind.‘ 

Wir arbeiteten mit Samen der Erbse (Pisum sativum) und weißen 
Lupine (Lupinus albus). Sie wurden in feuchtem Quarzsand angekeimt 
und dann in eine Nährlösung überführt, die keinen Schwefel enthielt. (Auf 
1 Liter destilliertes Wasser: 0,5 g NH, NO,, 0,2g KH,PO,, 0,2g MgCl,. 
0,1g CaCl,, F,Cl, 0,005 g). Die Kultur erfolgte im Dunkeln oder im 
Licht. Die Dunkelkulturen zeigten von der 3. Woche an Schädigungen. 
Die Nährlösungen wurden nicht mit analysiert. 

Da die Ergebnisse der Erbsen- und Lupinenversuche weitgehend 
übereinstimmen, beschränken wir uns auf die Beschreibung der Lupinen- 
analysen. Die Samen waren wesentlich leichter und bedeutend ärmer 

6* 
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an Schwefel als die reifen Samen der Tabelle 6. Sie enthielten aber fast 
ausschließlich Eiweißschwefel. Der Sulfatanteil erreichte einen eben noch 
meBbaren Wert. Mit der Keimung im Dunkeln und im Licht sinkt zu- 
nächst der Eiweißgehalt bedeutend ab, was sich gleichermaßen im Stick- 
stoff- wie im Schwefelgehalt ausprägt. Dabei steigt der Neutral-S an, 
aber auch der Sulfatwert, der in der Dunkelkultur das Zehnfache des Anfangs- 
wertes erreicht. Im Dunkeln dauert der EiweiBabbau auch iiber die ersten 


Tabelle 7. S-Umsatz bei der Keimung in schwefelfreier Nahrlésung im 
Dunkeln und bei Tageslicht. 
(Alle Werte auf 100 Samen bzw. Keimlinge bezogen.) 


























= EL us a E is 
y, en- - i 

Material Versuch ge- | weiß- | Sul- | Neu-| lös- | Ei- | Ge- SiN 

wicht N fat | tral | lich | weiß | sam: 

Samen . . . . | 29,2 | 1420] 1,4] 3,4| 4,81 52,3 | 57,1 | 1 : 27 

dunkel 5 Tage 1214 | 16,2| 7,2 | 23,4 | 34,9 | 58,3 | 1 : 35 

, zT 788 | 16,1 | 10,5.| 26,6 | 28,4 | 55,0 | 1 : 28 

= La pee er 505 | 14,5| — | — |263| — | 1:19 

hell 5 Tage 1243 | 10,6| 3,5 | 14,1 | 41,9 | 56,0 | 1 : 30 

we 1170 | 11,8| 3,2 | 15,0 | 42,3 | 57,3 | 1 : 28 

fe aggre 1265 | 7,1| 5,7| 12,8 | 45,1 | 57,9 | 1 : 28 

ee oe 1184 | 0 | 15,9| 15,9 | 41,2 | 57,1] 1:29 

Samen... .| 18,4 | 803 | 4,2] 0 | 4,21 37,1 | 41,3 | 1:22 

dunkel 5 Tage 617 | 7,31 3,21 10,5 | 30,2 | 40,7 | 1 : 20 

s de. Arles 423 | 8,5| 4,21 16,7 | 24,3 | 41,0 | 1:17 

Pisum a ‘Don 346 | 7,8 | 10,6 | 18,4 | 21,0 | 39,4 | 1 : 16 

sativum 

hell 5 Tage 599 | 7,9] 3,11 11,0 | 31,5| 42,5 | 1:19 

nun 582 | 5,5| 42| 9.7|31,2| 40,9] 1 : 19 

AL Tu 640 | 2,4| — | — |324| — | 1:20 

GTS cig 621 |Spur| 12,3 | 12,3 | 29,3 | 41,6 | 1 : 21 




















Stadien hinweg an, bis bei etwa 50% des anfänglichen Wertes sich bereits 
Stérungen (Ammoniakvergiftung) bemerkbar machen. Im Verhältnis 
zum § hat der EiweiB-N jedoch stärker abgenommen, so daB die zuriick- 
bleibenden Eiweiße des etiolierten Keimlings im Vergleich zum Samen 
schwefelreicher erscheinen (S: N = 1: 19)1. 

Bei den im Lichte gezogenen Pflanzen nimmt der EiweiBgehalt nicht 
so stark ab wie im Dunkeln. Sowohl im Eiweiß-N als auch im Eiweiß-S 
ist das zu erkennen. Dann steigt der Eiweißgehalt sogar etwas an, bleibt 
aber nach dem Stickstoffwert ungefähr bei 80—85% des Samenwertes. 
Der fehlende Stickstoff wird auf lösliche Verbindungen entfallen. Auch 
im S-Spiegel beobachten wir in der 25 Tage alten Pflanze gegenüber 
dem Samenwert eine Zunahme des löslichen Schwefels, der aber allein 


1 Für die Unterschiede im S: N-Verhältnis der hier verwendeten, aus dem Handel 
Lupinensamen gegenüber den in eigenen Kulturen gereiften (s. Tabelle 6) 
können wir vorerst keine Erklärungen geben. Vielleicht sind es Sortenunterschiede. 
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vom Neutral-S ausgemacht wird. Es sind keine Sulfate mehr nachweisbar. 
In bezug auf den Gesamtschwefel weisen die Keimpflanzen gegeniiber 
den Samen geringe Verluste auf, die kaum außerhalb der Fehlerquelle 
liegen; sie werden zum Teil auf dem Verlust der Samenschale beruhen. 
Bei den Dunkelkulturen sind die Verluste schon deutlicher. Und es 
muß dahingestellt bleiben, ob Auswanderungen von S-Stoffen aus den 
Wurzeln mitwirken, worüber oben schon berichtet worden ist (s. 8. 78). 

Diese Versuche beweisen erneut die Rückoxydation von reduziertem 
Schwefel zum Sulfat unter den Bedingungen der Keimung. Diese Sulfat- 
bildung läuft mit Sicherheit nicht deswegen ab, weil die Pflanze Sulfat 
benötigt; denn wir beobachten in den Lichtkulturen, daß es bald wieder 
verbraucht wird und völlig schwinden kann. Vielmehr nehmen wir an, 
daß Sulfat deswegen gebildet wird, weil ein Überschuß an gelösten, 
reduzierten S-Verbindungen infolge der Eiweißmobilisation vorhanden 
ist, der vom lebenden Gewebe nicht vor der Oxydation geschützt werden 
kann. 

Mit der erneuten Zunahme des. Eiweißgehaltes nimmt das Verhältnis 
S: N bei Erbse und Lupine wieder ab. Die eiweißarme Pflanze, die wohl 
in erster Linie die lebenswichtigen Eiweiße des Protoplasmas enthält, 
besitzt relativ S-reichere Eiweiße. So entspricht bei der Erbse einem 
Eiweiß-N-Gehalt von 346 ein S:N Quotient 1:16 (gegenüber Samen 
1:22). In den Lichtpflanzen jedoch, in denen die Eiweißsynthese nicht 
durch Kohlehydratmangel gehemmt ist und in denen eher der S-Mangel 
begrenzend wirkt, entstehen Eiweiße, die relativ arm an Schwefel sind. 
Ob diese Schwankungen des S-Gehaltes auf Veränderungen innerhalb 
‚desselben‘‘ Eiweißmoleküls beruhen, oder ob sich darin eine Verschie- 
‘bung des Verhältnisses von S-reichen und S-armen Eiweißen wider- 
Spiegelt, muß hier unerörtert bleiben. Wir haben diesem Problem eine 
besondere Untersuchung gewidmet. Es wäre aber hier auf eine Mitteilung 
Von HEISERICH hinzuweisen, der gefunden hat, daß in S-Mangelpflanzen 
besonders viel wasserextrahierbares Eiweiß vorhanden ist. Wäre dies 
gewissermaßen ein übrigbleibender Rest der lebenswichtigen Plasma- 
eiweiße, auf deren alleinige Synthese die Pflanze sich bei S-Mangel be- 
schränken muß, so wäre nicht recht einzusehen, warum bei S-Reichtum 
dieses extrahierbare Eiweiß überhaupt nicht auftritt. Hier müssen 
weitere Untersuchungen ansetzen. 


C. Die Rückoxydation reduzierter Schwefelverbindungen. 

Bereits die im vorigen Abschnitt beschriebenen Analysen an fruchten- 
den Pflanzen, an reifenden und keimenden Samen gaben sichere Hinweise 
darauf, daß in höheren Pflanzen eine totale Oxydation von reduziertem 
(Sulfid-) Schwefel möglich ist. Wir nenenn diese totale Oxydation Rück- 
oxydation, weil das dabei entstehende Sulfat der Ausgangspunkt des 
Schwefelstoffwechsels ist. Von den Bakterien ist dieser Vorgang seit 
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langem bekannt. Neben den chemosynthetischen Schwefelwasserstoff- 
spezialisten gibt es eine groBe Zahl von Formen, die Sulfidschwefel leicht 
oxydieren, wenn auch verschieden weit, jedenfalls nicht immer bis zum 
Sulfat. Und es muß dahin gestellt bleiben, wieweit diese Oxydation 
im Dienste einer spezifischen Wasserstoffbereitstellung für Reduktions- 
vorgänge oder im Dienste einer spezifischen Energielieferung steht. 
Jedenfalls kennen wir die Rückoxydation nicht allein von chemo- 
autotrophen, sondern auch von heterotrophen und photoautotrophen 
Formen. 

Über die Rückoxydation des Schwefels bei höheren Pflanzen finden 
sich einige Hinweise in der Literatur, auf die wir schon zu sprechen 
kamen: E. SCHULZE, G. TAMANN, BERTHELOT und G. ANDRÉ, HEISERICH. 
EcHhevin hat bei vergilbenden Buchenblättern Sulfatbestimmungen 
durchgeführt. Bezogen auf Trockengewicht nimmt der Sulfat-S zu, der 
gesamte lösliche S auch, jedoch nicht so bedeutend, so daß EcHEVIN eine 
Rückoxydation zu Sulfat annimmt. Seine absoluten Sulfatwerte zeigen 
aber keine Zunahme. Es bleibt deshalb die Rückoxydation unbewiesen. 
Die auf Trockengewicht bezogenen Werte sind immer unsicher, sobald 
dieses selbst starken Veränderungen unterliegt, wie das hier der Fall ist. 
Unsere Untersuchungen haben ergeben, daß es sich um eine weit verbrei- 
tete Erscheinung handelt, die vielleicht nur bei strengen Anaerobionten 
fehlt. Wir können zeigen, daß recht allgemein die Oxydation der Sulf- 
hydrilkörper schnell über die Disulfidstufe und andere Zwischenkörper 
zum Sulfat fortschreitet. Das ist wohl eine der Hauptursachen dafür, 
daß überschüssige Schwefelmengen nicht als Neutralschwefel, sondern 
als Schwefelsäure liegen bleiben, die das Anfangs- und das Endprodukt des 
pflanzlichen Schwefelstoffwechsels ist. 


a) Die Rückoxydation in Blättern auf Kosten von Eiweißschwefel. 

Alle hier angeführten Versuche sind mit abgeschnittenen Blättern 
durchgeführt. Nur so sind einigermaßen sichere Bilanzen zu gewinnen, 
da die oxydierbaren Schwefelmengen der Eiweiße und der gelösten re- 
duzierten Verbindungen recht gering sind im Verhältnis zu den gelegent- 
lich bedeutenden präformierten Sulfatmengen. Wir haben zunächst die 
Blätter auf üblichem Wege durch Verdunkelung in feuchter Kammer 
zum Eiweißabbau gezwungen. Im Versuch VIII a und b sind Primär- 
blätter von jungen Pflanzen von Phaseolus multiflorus verwendet; es 
werden ganze Blätter ohne Stiele aber mit Mittelrippen analysiert, die 
Gegenblätter dienten als Kontrolle. Im Versuch VIII c handelt es sich 
um Blatthälften (unter Verwerfung der Mittelrippen) von Endfiedern 
älterer Folgeblätter blühender Phaseolus-Pflanzen. Im Versuch VIII d 
und e wurden Blatthälften von Nicotiana, in VIII f solche von Atropa 
verwendet. Im Versuch VIII g wurden ebenfalls Atropa-Blatthälften 
benutzt, jedoch wurden die Blatter bei genügender Sauerstoffversorgung 
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im Dunkeln einer schwachen Narkose ausgesetzt (0,08 cem Chloroform 
auf ein Liter Gasraum). 

In allen Fällen setzte erwartungsgemäß ein Eiweißabbau ein, der 
sich in der Abnahme des Eiweiß-S ebenso ausdrückt, wie wir und andere 
das früher für den Eiweißstickstoff beschrieben haben. Die Narkose 
hindert weder den Eiweißabbau noch die Vermehrung des Sulfat-S. 
Da der Neutralschwefel sich nur wenig und in Einzelfällen garnicht 
vermehrt, ist bilanzmäßig erwiesen, daß der Eiweißschwefel letztlich in 
Sulfatschwefel übergeht; wahrscheinlich durchläuft er dabei die Stufe 
des Neutralschwefels. Da im Eiweiß der Schwefel in der Sulfidform 
vorliegt, ist die Umwandlung in Sulfat eine Oxydation. Doch konnten 
wir bei Blättern wegen ihrer großen Empfindlichkeit weder durch Anoxy- 
biose noch durch HCN-Vergiftung die oxydativen Vorgänge so hemmen, 
daß die Rückoxydation ohne schwere Schädigung des Blattes unterblieb. 
Jedenfalls zeigen die gut stimmenden Bilanzen (Gesamt-S), daß während 
des Versuches weder S hinzukam, noch solcher verloren ging. 

Der Neutral-S erweist sich unter den hier gewählten Bedingungen 
und in Blättern überhaupt als mengenmäßig recht stabil. Jedenfalls 


Tabelle 8. Rückoxydationinabgeschnittenen Blättern bei Eiweißabbau. 














mg S auf 100g anfängliches Frischgewicht 
Sulfat | Neutral | löslich | Eiweiß | Gesamt 

a Phaseolus sofort 10,5 18,3 28,8 27,4 56,2 

(Primärblätter) | 8 Tage dunkel 19,7 20,8 40,5 16,1 56,6 

b Phaseolus sofort 22,4 16,5 38,9 28,9 67,8 

(Primärblätter) | 10 Tage dunkel 36,3 20,1 56,4 12,1 68,5 

c Phaseolus sofort 19,4 18,7 38,1 23,4 61,5 

(Hälften von | 8 Tage dunkel 27,6 21,0 48,6 14,5 63,1 
Folgeblattern) 

d Nicotiana sofort 42,5 23,4 65,9 31,5 97,4 

(Blatthalften) | 6 Tage dunkel 54,6 22,8 77,4 19,7 96,1 

e Nicotiana sofort 71,5 19,3 90,8 29,3 120,1 

(Blatthälften) | 9 Tage dunkel 84,7 26,8 111,5 12,0 123,5 

f Atropa sofort 81,4 48,3 129,7 48,7 178,4 

(Blatthälften) | 8 Tage dunkel | 112,9 44,1 157,0 17,1 174,1 

g Atropa sofort 68,4 50,3 118,7 51,3 170,0 

(Blatthälften) | 6 Tage dunkel 89,9 54,2 144,1 28,6 172,7 

Narkose 




















stehen die Schwankungen seines Vorkommens in keinem Verhältnis zu 
den großen Veränderungen im Sulfatgehalt. Das ist aber nicht immer 
der Fall. So variiert in Speicherorganen wie Kartoffelknollen, Mohrrüben, 
Kohlrabiknollen der Neutralschwefel recht stark. Das erscheint von 
um so größerer Bedeutung, als der Schwefel seine Hauptrolle gerade 
in der Form des Neutralschwefels spielt. 
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b) Die Rückoxydation in Blättern auf Kosten des Schwefels infiltrierter 
Verbindungen. 

Um einen besseren Einblick in den Vorgang der Rückoxydation in 
Blattern zu gewinnen, gingen wir zu Versuchen mit der Vakuuminfiltra- 
tionsmethode über, deren Anwendung im Ernährungsversuch von uns 
früher beschrieben worden ist (MoTHes 2). Zur Infiltration gelangen 
allein reduzierte organische Schwefelverb’ndungen, die entweder biogenen 
Charakter haben oder doch zum Stoffwechsel der Pflanzen Beziehun- 
gen aufweisen: l-Cysteinhydrochlorid, Thioglykolsäure, Thiomilchsäure, 
ß-Glukothiosenatrium!. Die Lösungen der ersten 3 Verbindungen werden 
mit Ammoniak auf ein py = 5,5 gebracht. Trotz dieser weitgehenden 
Neutralisation zeigen diese Stoffe zum Teil schädliche Wirkung, die in 
der hohen Aktivität der SH-Gruppe begründet sein dürfte. Solche 
Schädigungen müssen bei der Vakuuminfiltration ganz besonders ver- 
mieden werden, da im infiltrierten Blatt leicht die Stomata geschlossen 
bleiben. Dies bewirkt aber, daß die Verdunstung des Lösungsmittels 
und damit die Entleerung der Interzellularen nicht oder nur sehr langsam 
fortschreitet. Solche Blätter sterben dann leicht ab, offenbar an. den 
Folgen eines Sauerstoffmangels. Die Blätter sind nun sehr verschieden 
resistent gegenüber den SH-Gruppen wie auch gegenüber lösungerfüllten 
Interzellularen. Die sukkulenten Typen zeigen große Resistenz. Sie 
haben aber meist auch einen trägen Stoffwechsel. Unsere Vorversuche 
ergaben nun, daß sich Nicotiana glauca ganz besonders gut eignet. Mit 
ihr sind die Hauptversuche durchgeführt. 

Thioglukose, ein natürlicher Bestandteil von Senfölglykosiden, 
zeichnet sich durch sehr geringe Schädlichkeit aus. Noch besser würde 
l-Cystin sein, wenn es nicht so schwer löslich wäre. Alle benutzten 
Sulfhydrilkörper wirken auf den Eiweißstoffwechsel. Trotz der kurzen 
Versuchsdauer beobachteten wir mehrfach einen Eiweißschwund, aus- 
gedrückt in der Abnahme des EiweiBschwefels Hierin äußert sich die 
von uns früher behandelte aktivierende Wirkung der SH-Körper auf 
Zellproteinase (MoTHEs 3), die durch den Sauerstoffmangel infiltrierter 
Blätter noch gefördert wird. 

Alie Versuche erfolgten nach der Blatthälftenmethode. Die Kontroll- 
hälften wurden entweder uninfiltriert sofort bei Beginn des Versuches 
oder mit Wasser infiltriert bei Beendigung des Versuches analysıert. 
Aus der Menge der infiltrierten Flüssigkeit, deren Gehalt an Schwefel 
bekannt war, wurde die Menge des infiltrierten Schwefels errechnet und 
in den Tabellen angeführt. Die Konzentrationen der infiltrierten Lö- 
sungen schwankten zwischen 0,02 und 0,08 mol. 

Im allgemeinen genügten 30—40 g Blattfrischgewicht. Bei Nicotiana 
glauca gestattete diese Blattmasse eine Infiltration von 12—20 cem. 

1 8-Glukothiosenatrium stellt das Natriumsalz der B-Thioglukose dar, die aus 
Sinalbin erhalten werden kann (SpecHr 1931). 
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Die Versuchsblätter hingen nach erfolgter Entwässerung bis auf 
ihr Ausgangsfrischgewicht in den Versuchen IX a, c, d, e in einer feuchten 
Glaskammer bei diffusem Licht, bei IX b, f, h ebenfalls belichtet, aber 
in reinem Sauerstoff. Im Versuch IX g wurden die Blatter an der Luft 
bei diffusem Licht ‚‚entwässert‘‘, dann aber ins Dunkle in einen Exsikkator 
gebracht, der zu etwa 90% N, und zu 10% Luft enthielt. Sie blieben 
darin 16 Stunden. In der Tabelle 9 sind die Ergebnisse nur solcher 
Versuche angeführt, bei denen die ‚Entwässerung‘ bis zum Ausgangs- 
frischgewicht einigermaßen gelungen ist, d.h. bei denen keine infil- 
trierten Flecken zurückblieben. Alle anderen Versuche wurden verworfen. 
Hierzu zählen alle Infiltrationen mit Thioglykolsäure, die ausgesprochen 
giftig wirkt. 

Aus der Tabelle ist ersichtlich, daß die in Sauerstoff befindlichen 
Blätter alle gesund geblieben sind. Wir wollen es dahin gestellt sein lassen, 
ob die dabei beobachtete Zunahme von Eiweißschwefel wirklich einer 
Eiweißsynthese entspricht, da die zum Teil recht großen Mengen von 
Neutral-S die Möglichkeit einer leichten Bindung oder Adsorption der 
infiltrierten Verbindung an die Eiweiß- bzw. Zellmassen nicht ausschließen. 
Um so bemerkenswerter ist der Eiweißabbau in allen jenen Fällen, in 
denen eine Schädigung sich bemerkbar macht (Verfärbung einzelner 
Blatt-Teile von grün gegen olivgrün). Ein großer Teil der infiltrierten 
S-Körper wird natürlich in der Fraktion des Neutral-S wiedergefunden. 


Tabelle 9. Rückoxydation von Schwefel in Blättern auf Kosten 
infiltrierter Verbindungen. 












































mg S auf 100g Frischgewicht 
Material Temel infil- | anorg.] Ester | Gesamt | Neu- |... Ei- Ge- kungen 
triert] SO, | SO, SO, tral löslich weiß] sam 
Nic. glauca sofort — | — [128,4 | 32,1 | 160,5 | 35,6 | 196,1 gesund 
24h Cystein-HCl 0,02] 24,3 | — | — | 142,6 | 44,5 | 187,1 | 30,3 | 217,4 | ©” 
Nie. glauca H,0 60,4! 3,1] 63,5 | 29,6) 93,1 | 31,9} 125,0] 4 
50h Cystein 0,03 | 41,1] 81,9| 6,4| 88,3 | 42,7 | 131,0 | 33,2 | 164,2 & : 
Nie. glauca H,0 — | — | 77,5] 27,5] 105,0! 34,2 | 139,2 | ‘seh 
40h Cystein 0,03 | 36,2) — | — | 87,8 | 54,1 | 141,9! 29,7 | 171,6 |. hädi gt 
Nic. glauca sofort _ — | 104,5 | 27,3 | 131,8 | 33,1 | 164,9 | ge- 
28h Thiomilchsäure | 29,1 | — | — |117,2 | 47,6 | 164,8 | 29,9 | 194,7 |schädigt: 
0,02 
Nic. glauca H,0 54,1| 7,3] 61,4|28,1| 89,51 36,31 125,8] ge- 
37h Thioglukose 0,08 | 74,6 | 69,7 | 10,1 | 79,8 | 80,3 | 160,1 | 30,0 | 190,1 [schädigt 
Nic. glauca H,0 — | — |116,6 | 33,5 | 150,1 | 35,5 | 185,6 gesund 
42h Thioglukose 0,05 | 48,7 | — | — |137,2 | 63,2 | 200,4 | 40,8 | 241,2 
g | Nic. glauca H,0 — | — | 67,3129,7| 97,0} 33,6] 130,6] ge- 
26h Thioglukose 0,04 | 43,4! — | — | 72,1 | 70,2 | 142,3 | 27,6 | 169,9 |schädigt 
Phaseolus H,0 — | — | 10,1] 17,4] 27,5125,6| 53,1 gesund 
24h Thioglukose 0,04 | 39,2] — | — | 32,5] 27,8] 60,3] 26,91 87,2 
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Auch bei länger dauernden Versuchen unter günstigen Bedingungen 
(IX b) wird der normale Spiegel des Neutral-S noch nicht wieder er- 
reicht. Trotzdem ist in allen Fällen, selbst bei Schädigung des Blattes 
und bei Sauerstoffmangel (IX g), eine deutliche, zum Teil außerordentliche 
Steigerung der Sulfatwerte festzustellen. Damit ist erwiesen, daß die 
Rückoxydation der reduzierten Schwefelverbindungen im Blatt mit außer- 
ordentlicher Geschwindigkeit verläuft, so daß es auch möglich sein muß, den 
Vorgang gasanalytisch zu verfolgen, um zu prüfen, ob dieser Oxydation 
eine vermehrte Sauerstoffaufnahme entspricht. Diese Ergebnisse machen 
es wiederum wahrscheinlich, daß aktives Gewebe nicht beliebig viel 
reduzierte S-Verbindungen hinnimmt, sondern versucht, sich dieser zu 
entledigen, bis eine Art Gleichgewicht erreicht wird. Die stabile Form 
des Schwefels und zugleich eine Vorratsform ist das Sulfat. 


c) Ruckoxydation bei Pilzen. 

Aus den oben beschriebenen Versuchen geht hervor, daß die Erschei- 
nung der Rückoxydation für die höhere Pflanze eine allgemeinere Bedeu- 
tung hat. Jedoch sind deren Blätter wenig geeignet, die Bedingungen 
der Rückoxydation genauer zu ermitteln. Blätter vertragen nur beschei- 
dene experimentelle Eingriffe. Anoxybiose, py-Anderung und ähnliche 
wichtige Versuchsanstellungen sind bei ihnen meist unmöglich oder 
führen zu Schädigungen. In dieser Beziehung zeigen Pilze dem Blatt 
gegenüber große Vorteile. Wir arbeiteten mit Aspergillus niger und Hefe. 
Diese Arten unterscheiden sich vor allem in ihrer Einstellung zum Sauer- 
stoff. Wenn Aspergillus auch Anoxybiose vorübergehend verträgt, 
überwiegen doch bei ihm die oxybiontischen Qualitäten im Stoffwechsel. 
Bei Hefe ist es umgekehrt, und es lassen sich bei ihr noch physiologische 
Rassen mit Erfolg verwenden, die sich gerade in ihren oxydativen Fähig- 
keiten unterscheiden. Sulfhydrile in größerer Konzentration stören 
das Wachstum von Aspergillus, Disulfide (Cystin) aber nicht. Man kann 
also Sporenaussaaten leicht auf cystinhaltigen Nährlösungen machen und 
erhält bei sonst guten Wachstumsbedingungen kräftige Myzelien. Das 
schwer lösliche Cystin geht dabei allmählich und nach Maßgabe seiner 
Umwandlung in Lösung. Weitere Versuche wurden so angestellt, daß 
auf normaler Nährlösung gezogene Pilzdecken steril eine neue Nährlösung 
erhielten (Methode. der fertigen Pilzdecken). Aspergillus zeigt im Myzel 
relativ geringe Mengen von reduziertem löslichem Schwefel. Ein weiterer 
Vorteil ist, daß das Myzel die Reaktionsprodukte des S-Umsatzes, soweit 
sie nicht als Zellbausteine gebraucht werden, wieder in das Medium aus- 
scheidet. Die quantitative Verfolgung des Stoffwechsels ist dann um so 
leichter möglich, wenn man dafür sorgt, daß die Menge der im Substrat 
vorhandenen Stoffwechselprodukte ungleich größer ist als die des Myzels. 
So kann man das Myzel überhaupt vernachlässigen. Die Nährlösung 
wird dann auf dem Filter vom Pilz getrennt, und dieser wird mit Wasser 
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nachgewaschen. Eiweißfällungen sind dann überhaupt nicht nötig, 
da im Filtrat kein Eiweiß nachweisbar ist. Hefe hat gegenüber Aspergillus 
den Nachteil, daß sie reduzierten Schwefel in sich zu speichern vermag, 
und zwar in ganz erheblichen Mengen. Die Neutral-S-Fraktion fällt 
also sehr hoch aus, während der Eiweiß-S nicht das gewöhnliche Maß 
überschreitet. Hefe hat aber den Vorteil, daß sie die reduzierenden 
Eigenschaften deutlicher zeigt als Aspergillus. 

Aus oben erörterten methodischen Gründen wird in den hier zu be- 
schreibenden Versuchen jede Ernährung mit Nitraten vermieden. Die 
Beeinflussung des Schwefelstoffwechsels durch Nitrate wird unten noch 
behandelt. 

Unter Hinweis auf die Tabelle 10 beschreiben wir die Versuche und 
ihre Ergebnisse. 

1. Aspergillus wurde auf einer Lösung kultiviert, die auf 1000 ccm 
Leitungswasser 2,5 g KH,PO,, 0,5g MgCl,, Harnstoff 5g, 50g Rohr- 
zucker enthielt. Zu je 100 cem Kulturflüssigkeit kamen 58 mg 1-Cystein- 
HCl (knapp 0,02 mol). Die Kulturen hatten ein anfängliches py von 
4,0—4,5. Sie standen an der Luft im Thermostaten bei 30°. Das Wachs- 
tum war schlecht. Erst nach 5 Tagen schloß sich die Myzeldecke. Die 
Azidität stieg. Nach 10 Tagen war das px 2,6. Die Analysen ergaben 
eine zunächst langsame, dann sprunghafte Zunahme des Sulfatschwefels. 
Neutralschwefel war beim Versuchsschluß überhaupt kaum mehr vor- 
handen. Die fehlende S-Menge von rund 9 mg fand sich im Myzel. Sie 
wird dort sowohl als Eiweiß-S, als auch als löslicher S vertreten gewesen 
sein. 

2. Aspergillus wie bei 1. Jedoch erfolgte die Sporenaussaat auf 
Lösungen, die 1-Cystin enthielten (62 mg S auf 100 ccm). Das Wachstum 
der Kulturen war wesentlich besser. Bei einem Anfangs py = 5,2 sank 
die Azidität auf 3,9. Das großenteils am Boden der Kulturkolben liegende 
Cystin wurde nur langsam aufgelöst. Der Sulfat-S im Substrat nahm 
gleichmäßig zu. Eine Anreicherung an Neutral-S trat nicht ein. Zwischen 
der Menge des anfänglichen Cystin-S und des löslichen S bestand eine 
große Differenz, da ein Teil des schwerlöslichen Cystins mit dem Myzel 
auf dem Filter blieb. 

3. Aspergillus wie bei 1 und 2. Als S-Quelle diente B-Glukothiose- 
natrium (auf 100 ccm 56 mg S). Das Wachstum war gut. Anfangs-py 
5,6, End-py 3,6. Aller Schwefel wurde, soweit er nicht im Myzel blieb, 
total oxydiert. 

Wir prüften nunmehr den Einfluß der Zuckerkonzentration auf die 
Rückoxydation des Schwefels. 

4. Aspergillus wie bei 1. Aber steigende Rohrzuckermengen: Auf 
100 ccm 1,0, 2,0, 5,0, 10,0 g. S-Quelle l-Cystin wie bei 2:57 mg auf 100 ccm. 
Wachstum, Ansäuerung und Rückoxydation waren bei den KH-armen 
Kulturen am stärksten. Wahrscheinlich wurde dabei das Cystinskelett 
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Tabelle 10. Riickoxydation reduzierter Schwefelverbindungen durch 
Aspergillus niger. 









































Pu mg S 
Versuchs- aie bei | me S ’ . 
bedingungen dauer ~~ gebenfanorg] Ester-| G® | Neu-| 1ös- | Myzel 
Tage | ende [Sultaf sulfat sulfat tral | lich Ss 
1 | Sporenaussaat 5 58 2,4150,7| 53,1] — 
1-Cystein-HCl 7 58 21,9 | 26,3] 48,2] - 
10 2,6 58 139,2} 2,3 | 41,5] 6,8] 48,3] 8,5 
2 | Sporenaussaat 3 |4,8 | 62 6,9 | 1,7] 86] 2,5 
1-Cystin 5 14,1 |] 62 19,3} 2,1] 21,4] 2,4 
7 3,9 62 45,5] 1,7] 47,2] 4,7 
3 | Sporenaussaat 5 56 9,2 |} 42,3} 51,5] — 
Thioglukose-Na 10 3,6 56 | 43,1} 3,5 | 46,6 | 0,9] 47,5] 7,2 
4 | Sporenaussaat 1% Rohrzucker | 8 2,9 57 47,9 | 2,4] 50,3 
1-Cystin 2% pe 8 3,1 57 42,1] 7,1] 49,2 
Isteigende Zucker] 5% ” 8 3,9 | 57 37,5 | 11,8 | 49,3 
menge 10% „ 8 3,7 57 21,7 | 25,2 | 46,9 
5 | Sporenaussaat | KH,PO, 0,25% 9 — | 65 39,2 | 20,4| 59,6) — 
1-Cystin-HCl KH,PO, 0,25% 9 |3,1 | 65 34,1} 21,1] 55,2] 6,9 
steigende | K,HPO, 03% | 9 | — | 65 49,3 | 10.0] 59.3) — 
Alkalinitat K,HPO, 0,3% 9 À 65 544 | 4,3| 58,7] 7,1 
K,HPO, 0,3% 9 65 53,9 | 1,9] 55,8| — 
+ CaCO, 
K,HPO, 03% | 9 |6,9 | 65 55,2| 2,1] 57,3| 5,2 
6 | Sporenaussaat | KH,PO, 0,25% 7 3,2 | 124 83,7 | 27,5 | 111,2 | 12,4 
Thioglukose 
steigende K,HPO, 0,3% 7 |4,7 | 124 100,0 | 10,8 | 110,8 | 7,4 
Alkalinität 
7 | Fertige Decken| KH,PO, 0,3% 1!/, 46 47,0| 5,4| 52,4 
Thioglukose KH,PO, 0,3% 1'/, 46 39,1] 7,2] 46,3 
steigende K,HPO, 0,35% 11), 46 46,1] 1,8] 47,9 
Alkalinitat | K,HPO, 0,35% | 1, 46 45,0] 2,1] 47,1 
» |Fertige Decken | 0% Rohrzucker A 48 44, 5,0} 49,7 
l-Cystein-HCI | 1% a Ly, 48 41,1] 9,2] 50,3 
steigende 5% ” l'£ 48 25,3 | 24,7} 50,0 
Zuckermenge 
9 | Fertige Decken | O,, 0% Rohrzuck.| 2 41 39,5] 4,2] 43,7 
l-Cystein-HCl | O,, 10% i 2 41 23,6 | 19,8] 43,4 
Anoxybiose |N,, 0% de 2 41 2,11 40,9} 43,0 
steigende N,, 10% “ 2 41 Spur] 40,1} 40,1 
Zuckermenge 

















selbst mit angegriffen und der verfügbar werdende Schwefelwasserstoff 
oxydiert. Daß die größere Azidität eher eine Folge der Rückoxydation 
(Schwefelsäure) als eine Ursache dafür ist, ergibt sich aus folgenden 
Versuchen. 

5. Aspergillus wie bei J. Als S-Quelle diente |-Cystein-HCl (65 mg 
auf 100 ccm). Die beiden ersten Kolben erhielten 0,25% KH,PO,. die 
beiden nächsten 0,3% K,HPO,. die beiden letzten 0,3% K,HPO, und I g 
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CaCO,. Die alkalischen Kulturen wuchsen am langsamsten. Sie zeigten 
aber die höchsten Sulfatwerte. 

6. Aspergillus wie bei 1. Als S-Quelle diente Thioglukosenatrium 
(62 mg auf 100 ccm). Es wurden je 2 Ansätze mit KH,PO, und K,HPO, 
durchgeführt. Im weniger sauren Medium zeigte sich wiederum eine 
bedeutend stärkere Oxydation. 

Nun wurden diese Versuche im Prinzip mit fertigen Pilzdecken 
wiederholt. Der große Vorteil liegt dabei in der Ausschaltung von Wachs- 
tumsvorgängen und in der Schnelligkeit des Reaktionsablaufes. 

7. Aspergillus wurde in 5 Tagen bis zu kräftigen, geschlossenen Decken 
auf einer Nährlösung vorkultiviert, die 0,3% KH,PO,, 0,02% MgSO,, 
0,3% NH,Cl und 10% Rohrzucker enthielt (Leitungswasser). Gleich aus- 
sehenden Pilzdecken wurden die Nährlösungen entzogen, sie wurden mit 
sterilem Wasser vorsichtig gewaschen und erhielten dann je 100 ccm 
neuer Nährlösung, die in allen Fällen 46 mg S der Thioglukose enthielt. 
Die beiden ersten Kolben bekamen außerdem 0,3 g KH,PO,, die beiden 
letzten 0,35 g K,HPO,. Der Versuch wurde nach 36 Stunden abgebrochen. 
Dabei fand zum Teil eine geringe Vermehrung des Substrat-S statt, 
wohl durch Ausscheidung aus dem Myzel. In den alkalischen Kulturen 
war die Oxydation vollständig, in den sauren nicht. 

8. Aspergillus. Die Nährlösungen wurden gewechselt wie bei 7. 
Die neuen Lösungen enthielten auf 100 ccm 0,1 g KH,PO,, 48 mg Cystein-S 
und entweder keinen Zucker, oder 1 oder 5 g Rohrzucker. Die Oxydation 
war nach 36 Stunden in den zuckerfreien Kulturen am stärksten (wie bei £). 

9. Mit solchen fertigen Pilzdecken konnten nun auch Untersuchungen 
über den Einfluß des Sauerstoffs durchgeführt werden. Die Kulturkolben 
wurden entweder mit Sauerstoff oder mit Stickstoff, der in Pyrogallol- 
kalilauge gewaschen war, beschickt. Die Nährlösungen enthielten in 
je 100 ccm 41 mg Cystein-S und 0,1 g KH,PO,, dazu entweder keinen 
Zucker oder 10% Rohrzucker ; Versuchsdauer 48 Stunden. In O, und ohne 
Zucker wurde eine vollständige Oxydation erreicht. In Gegenwart von 
Rohrzucker war die Oxydation in O, deutlich, jedoch schwächer (wie bei 
8 und 4). Im Stickstoff trat nur spurenweise Sulfat auf. Ob es aus dem 
Myzel stammte, war nicht zu erweisen, aber wahrscheinlich. Ohne Sauer- 
stoff war die Rückoxydation unmöglich. Auch in Gegenwart eines Wasser- 
stoffakzeptors (Rohrzucker) war keine Rückoxydation im Stickstoff zu 
verzeichnen. 

Bei den Versuchen mit Hefe ist zu beachten, daß die Zellen erhebliche 
Mengen von Neutralschwefel enthalten können. Während der Eiweiß-S 
in 100g frischer Bäckerhefe 13—20 mg beträgt, schwankt der Gehalt 
an reduziertem löslichem Schwefel von 3—30 mg. Daneben besitzt die 
Hefe häufig größere Mengen oxydierten löslichen Schwefels in Form von 
Sulfaten, oft als Schwefelsäureester gebunden. Bis zu 18 mg Sulfat-S 
auf 100 g Hefefrischgewicht wurden festgestellt. Gegenüber Aspergillus 
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und gegenüber den Blattern der héheren Pflanzen schwankt also gerade 
die Menge des aktiven Schwefels (Neutral-S) erheblich, je nach Sorte 
und nach Vorleben. Wir haben die Hefeversuche immer so verarbeitet, 
daB wir zur Hefesuspension das EiweiBfällungsmittel (Silikowolframsaure 
oder Trichloressigsäure) hinzusetzten, einige Stunden stehen lieBen, 
dann zentrifugierten und auswuschen. 

Die Ergebnisse der Versuche über Rückoxydation sind uneinheitlich. 
Weder Hallesche noch Königsberg- Ponariner Bierunterhefe vermochte den 
Schwefel des Cysteins, des Cystins, der Thiomilchsäure und der Thioglukose 
total zu oxydieren. Es trat keine Vermehrung der Sulfatfraktion auf. 
Es war dabei gleichgültig, ob viel oder kein Zucker gegeben wurde, oh 
die Reaktion stark sauer, neutral oder schwach alkalisch war. Bei guter 
Sauerstoffdurchgasung der Versuchsansätze trat ebenfalls keine S-Oxy- 
dation bis zum Sulfat auf. Obwohl das Problem der Zwischenstufen 
der S-Oxydation und -Reduktion erst in einer weiteren Arbeit behandelt 
werden soll, sei hier bemerkt, daß sowohl Sulhydril- als auch Disulfid- 
gruppen durch atmende Hefe verschwinden. Das für unsere Betrachtung 
Entscheidende ist, daß eine offenbar einsetzende Oxydation nicht bis zum 
Sulfat durchgeführt wird. 

Bäckerhefe aus Halle oxydierte Thioglukose bei guier Sauerstoffver- 
sorgung glatt, wenn auch das Tempo unvergleichlich geringer war als bei 
Aspergillus. Dabei zeigte sich abermals eine Förderung des Vorganges 
durch schwach alkalische Reaktion. Das sonst vorherrschende Estersulfat 
verwandelte sich dabei in anorganisches Sulfat (Tabelle 11, 1a—c). Die- 
selbe Hefe zeigte auch eine Verschiebung des Verhältnisses Sulfat-S 
zu Neutral-S, wenn man von ihr in N, und in O, Rohrzucker verarbeiten 
ließ (Tabelle 11, 2a—e). In O, stieg die Sulfatmenge auf Kosten des 
zelleigenen Neutralschwefels an, alkalische Reaktion förderte diesen 
Vorgang, wobei die Esterfraktion abnahm zugunsten des anorganischen 
Sulfates. 

In Stickstoff sank der Sulfatspiegel, gleichzeitig nahm der Eiweiß- 
schwefel ab. Da, wie entsprechende Analysen ergaben, der Eiweiß- 
stickstoff sich nicht im gleichen Maße veränderte, berührten diese Befunde 
das Problem des S:N-Verhältnisses im Eiweiff auf das wir in einer be- 
sonderen Veröffentlichung zurückkommen. Meine Übersiedelung nach 
Königsberg gestattete mir das Arbeiten mit Hallescher Hefe nicht mehr. 
Zu meiner Überraschung war mit Königsberger Bäckerhefe niemals eine 
totale Oxydation von Cystein oder Cystin oder Thiomilchsäure unter den 
günstigsten, früher ermittelten Bedingungen zu erreichen. Thioglukose 
war leider nicht zu erhalten, so daß bis jetzt ungeklärt bleiben mußte, 
ob Thioglukose leichter als die andern Thiokörper oxydiert werden 
kann, oder ob es sich um eine spezifische Fähigkeit der Halleschen Bäcker- 
hefe handelte. Sicherlich sind die Heferassen schwefelphysiologisch stark 
differenziert. Jedoch ist eine Entscheidung in dieser Frage erst möglich, 
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wenn mit Reinkulturen gearbeitet wird; denn es ist bekannt, daB die 
Backerhefe oft vielerlei andere Mikroben enthält. Hier muB eine 
Klärung weiteren Versuchen vorbehalten bleiben. Wie diese auch 


Tabelle 11. Rückoxydation durch Hefe in 24 Stunden bei 20°C. 
mg S auf 100g Hefe 















































Durch- Zu- = Bemer- 
gasung À jm anorg.| Ester 2.4 Neu- | lös- | Ki- | Ge- | kungen 
SO, so, sulfat tral jlicher| weiß | samt 
la | sofort, — 0 0 9,11 9,1 | 30,1 | 39,2 | 13,5 | 52,7 
Kontrolle 
lb | KH,PO, O, 32,1 2,7 | 11,1 | 13,8 | 57,7 | 71,5 | 13,3 | 84,8 + 
le IK, HPO, 0, 32,1 | 17,1] 2,5 | 19,6 | 49,9 | 69,5 | 14,1 | 83,6 || Thio- 
id| KH,PO,| N, | 321 lo | 43| 4317831826| ? | — |fglukose 
le | K,HPO,}| N, 32,1 9,7 | 3,0 | 12,7 | 65,5 | 78,2) 6,9 | 85,1 
2a | sofort, — 0 4,1] 8,1 | 12,2 | 31,0 | 43,2 | 14,5 | 57,7 
Kontrolle 
2b | KH,PO, 0, 0 7,0] 7,9 | 14,9 | 27,8 | 42,7 | 16,2 | 58,9 = 
2c | K,HPO, O, 0 9,81 6,9 | 16,7 | 27,4 | 44,1 | 13,1 | 57,2 10% 
2d | KH,PO, N, 0 0 6,3| 6,3] 41,6] 47,9| 9,8 157,5 || Rohr- 
2e | K,HPO, N, 0 6,3] 2,9| 9,2] 39,0 | 48,2] 8,7 | 56,9 |} zucker 


ausgehen mögen, ist die Feststellung von Bedeutung, daß Hefe mit 
ihren stark reduktiven Eigenschaften reduzierten Schwefel zum Teil über 
haupt nicht und zum Teil nicht so leicht rückzuoxydieren vermag wie 
Aspergillus oder höhere Pflanzen. 


D. Die Reduktion der Sulfate. 


Auch bei den nun folgenden Versuchen kam es uns zunächst darauf 
an, die Bedingungen zu ermitteln, unter denen eine Sulfatreduktion 
mit solchem Tempo und mit solchem Ausmaß abläuft, daß Aussicht 
besteht, den Mechanismus des Vorgangs aufzuklären. Bereits die oben 
mitgeteilten Befunde haben uns wenig Hoffnung gemacht, daß die höhere 
Pflanze geeignetes Material in Blättern und auch Keimpflanzen bietet, 
dieser Frage nachzugehen. Ihr Stoffwechsel ist vergleichsweise träge 
und die experimentelle Beeinflußbarkeit gering. Die Reduktion des 
Sulfates in jungen wüchsigen Pflanzen ist immer noch zu langsam, um 
mehr als einige allgemeine Feststellungen zu erlauben. Dazu ist die 
oben schon aufgezeigte Tendenz der höheren Pflanze, sich nicht mit 
reduzierten Verbindungen zu überschwemmen, störend. Sie deponiert 
Schwefelüberschüsse als Sulfat. Noch die meiste Aussicht auf Erfolg 
boten uns die Blätter von S-Mangelpflanzen. Über deren Chemismus 
ist bereits von NIGHTINGALE, EATON und HEISERICH das Wesentliche 
gesagt worden. Auffällig ist die große Konstanz der Menge des reduzierten 
Schwefels, wie wir oben schon vermerkt haben. Alle Veröffentlichungen 
stimmen weitgehend darin überein, daß sowohl der Eiweiß-S, als auch der 
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Neutralschwefel nur unerheblich bei nicht zu extremen S-Mangel ab- 
nehmen. Das ist wohl ein Hinweis auf die wichtige Funktion dieser Ver- 
bindungen, ganz im Gegensatz zu der der Sulfate, die nur noch in Spuren 
vertreten sind. HEISERICH hat in seinem Analysengang von den redu- 
zierten Schwefelverbindungen nur den Glutathionschwefel bestimmt. 
Dieser schwindet bei S-Mangel völlig, während das für den Neutral-S 
unserer Analysen nicht zutrifft. Darin braucht kein Gegensatz zwischen 
Hetsericus Befunden und den unseren zu bestehen, da bei HEISERICH 
ein gewisser Spielraum zwischen berechnetem und gefundenem Gesamt- 
schwefel verbleibt. In HeEtsEricus Veröffentlichung ist wohl die inter- 
essanteste Tatsache, daß in solchen Mangelpflanzen relativ viel wasser- 
lösliches (extrahierbares) Eiweiß auftritt. Meine analytische Methode 
gestattet eine solche Beobachtung nicht. 

Wir haben Bohnenkeimlinge bei beginnender Streckung des Epikotyls 
von den Kotyledonen befreit und die Pflanzen S-frei ernährt. Bereits 
in kurzer Zeit erhält man auf diese Weise Primärblätter, die allen über- 
flüssigen Schwefel an den wachsenden Sproß abgeben. 

Die gegenständigen Blätter liefern ein gleichwertiges Material für 
Kontrolle und Versuch. Sie wurden ohne Stiele, aber mit Mittelnerv 
analysiert. Die Blätter standen in Leitungswasser, die Kontrollen er- 
hielten 0,05 mol NH,CI, die Versuchsblätter 0,025 mol (NH,),SO,. Die 
Versuche liefen*bei diffusem Tageslicht 4 bzw. 8 Tage: 

Der Versuch hat ergeben, daß in 4 Tagen das vorhandene ‚Defizit‘ 
im Eiweiß- und Neutral-S eben erst annähernd aufgefüllt ist. Erst nach 


Tabelle 12. Sulfatgabe an Phaseolusprimärblätter von S-Mangelpflanzen. 
































Ver- 
S auf 100 g Frischgewicht 

re | Fe ee | Geonnt 

Tage Sulfat | Neutral| löslich | Eiweiß 
Kontrolle HN,CI . . . 4 37,4 2,1 8,9 11,1 12,2 23,3 
Versuch (NH,),SO, . . 4 34,1 2,8 13,6 16,4 14,1 30,5 
Kontrolle NH,Cl . . .| 8 27,8 | Spur | 9,9 | 9,9 | 11,7 | 21,6 
Versuch (NH,),SO, . . 8 29,1 7,4 15,8 23,2 15,0 38,2 


8 Tagen ist eine sicher feststellbare Sulfatanreicherung vorhanden. Der 
Neutral-S übersteigt trotz reichlicher Schwefelzufuhr die normalen Werte 
der Bohnenblätter nicht (vgl. Tabelle 1). Auch durch Infiltration von 
Sulfatlésungen und durch Verdunklung ist eine wesentliche Beschleuni- 
gung der Reaktion oder eine Umsteuerung nicht zu erreichen. Wir haben 
deshalb auf weitere Versuche mit héheren. Pflanzen verzichtet. Doch ist 
nicht ausgeschlossen, daß bestimmte Organe den Vorgang der Sulfat- 
reduktion besser zeigen als die Blätter. Wenigstens sprechen die Befunde 
von GUTHRIE dafür, daß in Kartoffelknollen durch Athylenchlorhydrin- 
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behandlung und Zerschneiden der Knollen eine bedeutende Umwandlung 
von Sulfat in Glutathion erfolgt. 

Uber die Reduktion von Sulfaten durch Pilze liegen bereits eine Reihe 
von Veröffentlichungen vor (vgl. TANNER), ohne daß über die Bedingungen 
dieses Vorgangs nähere Angaben gemacht worden sind. Es zeigte sich in 
unseren Versuchen ein bedeutender Einfluß der allgemeinen Einstellung 
der Pflanze gegenüber dem Sauerstoff. 

Wir gingen zunächst zu Versuchen mit Aspergillus niger über. Bereits 
A. RırreL und G. BÂHR haben über das Verschwinden von Sulfat in 
Kulturen dieses Pilzes berichtet. Sie gaben relativ wenig Sulfat-S (etwa 
15 mg auf jede Kultur) und beobachteten anfänglich ein Verschwinden 
von Sulfat, ohne daß im Medium entsprechende Mengen von Neutral-S 
auftraten. Das Sulfat diente wohl in erster Linie zur Myzelbildung. 
Nach etwa 9 Tagen war ein großer Teil des Sulfates verschwunden, nur 
ein Teil war davon im Myzel nachweisbar, der andere lag in der Kultur- 
flüssigkeit in einer Form vor, die eine Fällung mit BaCl, nach Säurehydro- 
lyse nicht zuließ, sondern erst nach Oxydation. 

Wenn wir Aspergillus bei guter O,-Versorgung mit Schwefelsäure 
ernährten, haben wir nur geringe Mengen von Neutral-S im Substrat 
beobachtet. Wurden fertige Pilzdecken in Gegenwart von Rohrzucker 
der Schwefelsäure ausgesetzt, so verschwand Sulfat. Aber der Neutral-S 
der Kulturflüssigkeit stieg nicht im gleichen Maße. So mußte ein Teil 
des verschwundenen Sulfat-S im Myzel gebunden sein. Da sich bei fertigen 
Pilzdecken keine brauchbaren Myzelkontrollwerte erhalten lassen, ist 
eine exakte Bilanz nicht aufstellbar. Wahrscheinlich handelt es sich 
um die gleiche Erscheinung, über die RIPPEL berichtet hat, doch war unser 
Pilz offenbar viel träger im reduktiven Stoffwechsel. 

Im ganzen ähnelt Aspergillus mehr der höheren Pflanze. Und es 
wäre möglich, daß die bei RIPPEL beobachteten Neutralschwefelmengen 
schon nicht mehr direkte Reduktions- und Assimilationsprodukte sind, 
sondern sekundäre Produkte eines dissimilatorischen Stoffwechsels und 
vielleicht sogar Produkte einer Myzelautolyse. 

Ganz anders reagiert auf Sulfatgaben die Hefe, über deren reduktive 

tigenschaften gegenüber Schwefelverbindungen eine große Literatur 
vorliegt (vgl. NASTUKOFF, BEIJERINCK, KossoWIEZ, HAHN, NEUBERG, 
TANNER, WILL und WANDERSCHECK, SCHANDER, HAHN und Lasar). 
Da Hefe eine erhebliche Ansäuerung verträgt, kann der oxydierte Schwefel 
als Schwefelsäure gegeben werden. Der bald erfolgende Anstieg des 
px deutet bereits darauf hin, daß Schwefelsäure verschwindet. Die 
Versuche wurden mit einer 20% Suspension von Bäckerhefe in Leitungs- 
wasser angestellt, dem noch 0,1% KH,PO, zugesetzt war. Bei Rohr- 
zuckergaben wurde nach je 12 Stunden nochmals die anfängliche Menge 
gegeben. Alle Versuche liefen bei Zimmertemperatur (Tabelle 13). 
Für die schnelle Reduktion war eine saure Reaktion des Mediums eine 
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wichtige Voraussetzung. Gab man die Schwefelsäure z. B. als Ammonium- 
sulfat (Tabelle 13, 3), so erfolgte die Reduktion nur sehr langsam. Die 
Reduktion wurde wesentlich durch Zuckergabe (Tabelle 13, 2) gehindert 
und vor allem durch Anoxybiose (Tabelle 13, 1). Bei guter Sauerstoff- 
versorgung konnte die Reduktion vôllig abgestoppt werden (Tabelle 13, 1). 

Die Reduktion führt sicher nicht allein zu Cystein-ähnlichen Ver- 
bindungen. Bei hoher H,SO,-Gabe und gut gärender Hefe kann Schwefel- 
wasserstoff auftreten. Das kann zu S-Verlusten führen, wenn man das 
Gas nicht abfängt. Die Reduktion der Sulfate zu H,S ist mehrfach 
beobachtet worden (vgl. SCHANDER, HAHN und Lasar). Es handelt 
sich dabei offenbar nie um erhebliche Mengen. Der größere Teil des redu- 
zierten Schwefels ist organisch festgelegt. Anders liegen die Verhältnisse 
mit Schwefelblumen, die von Hefe leicht zu H,S hydriert werden. Diese 
Befunde machen es nicht unwahrscheinlich, daß die organischen Sulf- 
hydrilverbindungen den Schwefel nicht in der Form von H,S assimilieren, 
sondern in einer oxydierten Form anlagern. Doch soll davon in einer 
späteren Arbeit die Rede sein. 


Daneben entstehen in großen Mengen intermediäre Verbindungen 
vom Sulfittypus, sog. halboxydierter Schwefel, der sich mit Jod zu 
Sulfat oxydieren läßt. Ester treten in nennenswerten Mengen nicht auf. 
Es kann nach unseren Beobachtungen auch darüber kein Zweifel sein, 
daß sich im Neutral-S gerade bei diesen Versuchen S-Formen verbergen, 
die nicht zu den Sulfiden zählen. Der außerordentliche Unterschied im 
Verhalten der Hefe bei Sulfatreduktion gegenüber höheren Pflanzen und 
Aspergillus wird deutlich. Hefe reduziert fast in logischer Abhängigkeit 
von äußeren Bedingungen. Sie verträgt dementsprechend auch große Kon- 
zentrationen von reduziertem Schwefel. Welche Verbindungen sich in diesen 
Fällen hinter dem halboxydierten S und dem Neutral-S verstecken, bleibt 
noch zu untersuchen. 

Wie wir bei der Rückoxydation des Schwefels einen bedeutenden 
Einfluß der Heferassen feststellen konnten, gilt dies offenbar auch 
gegenüber der Sulfatreduktion, worauf NASTUKOFF schon aufmerksam 
gemacht hat. 

Daß es noch extremere Typen gibt, die überhaupt auf reduzierten 
Schwefel angewiesen sind und die nicht Sulfat zu reduzieren vermögen, 
zeigen die Untersuchungen von VoLKowskyY an Saprolegniaceen. Es 
wäre interessant zu wissen, ob diese Spezialisten Cystein usw. zu Sulfat 
zu oxydieren vermögen. 


E. Über halboxydierten Schwefel und über Esterschwefelsäure. 
Obwohl die weitere Klärung des Mechanismus der Schwefeloxydation 
und Reduktion und die Feststellung der Zwischenstufen künftigen 
Arbeiten vorbehalten bleiben muß, soll hier auf zwei besondere Gruppen 
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von Schwefelverbindungen kurz eingegangen werden, die wir in unseren 
Analysen mit erfaBt haben. 


Unter halboxydiertem Schwefel verstehen wir solche Verbindungen, 
die erst durch Oxydation mit Jod Sulfatreaktion geben. Hierher gehören 
die Sulfite u.a. Solchen Schwefel beobachteten wir häufig in Hefe- 
kulturen bei hoher Schwefelsäuregabe, vor allem in Anoxybiose. Die Hefe 
vermag dann große Sulfatmengen zum ‘’erschwinden zu bringen, ohne 
in der kurzen Versuchszeit eine totale Keduktion zu Sulfhydrilkörpern 
durchzuführen. „Halboxydierter‘‘ Schwefel tritt nie in bemerkenswerten 
Mengen bei der Oxydation von Sulfiden auf. Vielmehr scheinen dabei 
Verbindungen vom Typ der Sulfosäuren und der Thiosulfate intermediär 
zu entstehen. Es gibt jedenfalls noch andere unvollkommen oxydierte 
Schwefelverbindungen, die mit Jod nicht zu Sulfat reagieren, und die 
offenbar eine große Rolle im S-Umsatz spielen. Wir haben in den hier 
mitgeteilten Versuchen diese Gruppe von Verbindungen nicht analytisch 
erfaßt. Damit ist aber bereits die Notwendigkeit erwiesen, das, was wir 
zur Zeit unter Neutral-S zusammenfassen, einer weiteren Analyse zu 
unterwerfen. Wir werden gerade hier die interessanten Intermediär- 


produkte des Schwefelstoffwechsels antreffen. 


Unsere Bestimmungen der Esterschwefelsäure waren anfangs belastet 
durch den im methodischen Teil beschriebenen Mangel, der darin besteht, 
daß nitrathaltige Pflanzenteile oder Kulturlösungen beim Kochen mit 
Salzsäure sulfidischen Schwefel oxydieren lassen. So haben wir ,,Ester- 
schwefelsäure‘‘ erhalten, ohne „daß solche da war‘. Erst die Kenntnis 
dieser methodischen Schwäche unseres Verfahrens ließ uns Einblick in 
die Häufigkeit des Auftretens von Estern geben. Schwefelsäureester 
sind in den Organen höherer Pflanzen relativ selten, treten jedenfalls 
gegenüber der anorganischen Schwefelsäure zurück. Nur bei Vicia Faba 
erhielten wir gelegentlich höhere Werte (Tabelle 1). Geringe Mengen 
von Esterschwefelsäure wurden immer ermittelt. Doch beruht dies 
wahrscheinlich auf einem analytischen Mangel. Da wir das anorganische 
Sulfat bei Zimmertemperatur fällen, erhalten wir leicht etwas geringere 
Werte als beim Fällen in heißer Lösung. So wird bei der Gesamtsulfat- 
bestimmung meist ein etwas größerer Wert erhalten, ohne daß wirklich 
Esterschwefelsäuren vorhanden sind. 


Bei der Rückoxydation von Sulfiden treten in höheren Pflanzen 
Ester nur spärlich auf, bei Aspergillus ebenfalls kaum. Bei Hefe sind die 
Esterwerte ansehnlicher (Tabelle 11). Es wäre denkbar, daß die Oxydation 
der organischen Sulfide über Ester läuft. Bei Reduktion der Sulfate 
sind Ester in Anaerobiose und bei Gegenwart von Zucker zu beobachten. 
In Gegenwart von Sauerstoff wurde zugesetzte Schwefelsäure von Hefe 
nicht in Ester überführt. Die Esterbildung kann nicht als eine Ent- 
giftung der Schwefelsäure aufgefaßt werden. 
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Herr Dr. SPECHT hat sich in meinem Laboratorium in eigenen Unter- 
suchungen mit dem Problem der intermediären S-Körper und der Ester 
in Hefekulturen präparativ beschäftigt. Von seinen Ergebnissen sei hier 
nur mitgeteilt, daB es ihm gelungen ist, einen Thiosulfatester einer Ami- 
nohexose zu erhalten, die vielleicht in Beziehung zum Chitin steht, 
und daB er Methylsulfonsäure isolieren konnte. 

Die Auffindung des Hexoseesters erscheint vor allem deshsalb von 
Bedeutung, weil in Algen Schwefelsäurester als Membranstoffe eine nor- 
male Erscheinung sind. Für die Hefe muB jedenfalls betont werden, 
daB Ester mengenmaBig und als regelmaBige Baustoffe keine Bedeutung 
haben. Man kann fiir die von uns untersuchten Pflanzen auch nicht an- 
nehmen, daB solche Ester eine Rolle als Entgiftungsform der Schwefel- 
säure spielen, da oft ganz bedeutende Mengen von salzartig gebundener 
Schwefelsäure (anorganische Schwefelsäure) ohne Schädigung der Pflanze 
vorkommen. Unter welchen Bedingungen sich Alkohole und Schwefel- 
säure zu Estern vereinigen, bleibt zunächst unbekannt. 


F. Die Einwirkung von Nitraten auf den Schwefelstoffwechsel. 


HEISERICH hat gefunden, daß Tabak und Mais wesentlich mehr 
Sulfat- und Gesamtschwefel enthalten, wenn ihnen der Stickstoff in Form 
des Nitrates geboten wird, im Vergleich zur Ernährung mit Ammonium- 
salzen. So führen z. B. die unteren Blätter des Tabaks bei Nitraternäh- 
rung etwa 20mal mehr Schwefel. HEISERICH sieht eine Erklärung dieser 
auffälligen Erscheinung darin, daß Schwefelsäure und Salpetersäure 
bei ihrer Assimilation reduziert werden müssen, wobei beide sich in 
Konkurrenz gegenüber dem reduzierenden Apparat befinden. Da bei 
einer solchen Konkurrenz Sulfat unterliegt, müsse die Pflanze aus Gründen 
eines Reaktionsgleichgewichtes entsprechend mehr Sulfat aufnehmen, 
um eine genügende Sulfathydrierung dennoch zu erzielen. 

Verschiedene Beobachtungen sprechen in der Tat dafür, daß Nitrat 
die Reduktion anderer Stoffe durch die Pflanze erschwert. Welcher 
Mechanismus aber die gesteigerte Aufnahme gerade dieser Stoffe er- 
möglicht, bleibt noch unklar. Das Bedürfnis der Pflanze ist noch keine 
Ursache eines physiologischen Vorgangs. 

In neueren Untersuchungen aus dem gleichen Institut wurde nach 
K. Noack gefunden, daß Fe-Mangel einen entscheidenden Einfluß auf 
die Aufnahme von Sulfat- und Nitration ausübt. Doch läßt sich durch 
Vergleich der Nitrat- und Ammonkulturen auch hier ein hemmender 
Einfluß des Nitrats auf die Sulfatreduktion feststellen. 

Da wir in anderen, unten noch zu beschreibenden Versuchen in der 
Tat eine Wechselwirkung zwischen Nitrat, Sulfhydril und Sulfat be- 
obachten konnten, überprüften wir die Angaben von HEISERICH dadurch, 
daß wir in Parallelversuchen an Mais Sulfat weitgehend durch Chlorid 
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ersetzten. Chlorid wird von der Pflanze nicht oder nicht in einer zum 
Sulfat vergleichbaren Menge gebraucht. Chlorid wird nicht reduziert 
und kann deshalb nicht mit Nitrat um den Reduktionsort konkurrieren. 
Um zu prüfen, ob das Chlorid nicht selbst eine Wirkung auf den Schwefel- 
stoffwechsel ausübt, muBten Kontrollen mit groBer Sulfat- und Chlorid- 
gabe angesetzt werden (2 und 5). Im übrigen wurde viel Sulfat mit wenig 
Chlorid bei Nitrat- bzw. Ammonernaéhrung kombiniert. Die Nährlösungen 
von HEISERICH konnten wir nicht verwenden. Maispflanzen wachsen 
entgegen seinen Angaben überhaupt nicht darin. Aber selbst wenn wir 
die (wohl aus Versehen angegebene) hohe Konzentration erniedrigten, 
war noch eine erhebliche Differenz wichtiger Ionen vorhanden, die unsere 
Ergebnisse trüben konnten. Insbesondere mußten die Ammon- und 
Nitratreihen gleiche N-Gaben erhalten. Wir benutzten folgende Lö- 
sungen: Auf 2 Liter destilliertes Wasser kamen neben 0,01 g FeSO, und 


0,7g KH,PO,. 








K,S0,| Ca(NO;)::4H,0| KCl |CaSO,-2H,0| CaCl, | MgC1.-6 H,0| NH,Cl| (NH,):804 
1 | 1,74 0,95 — 0,68 — 0,2 — - 
2 | 1,74 0,95 0,74 0,68 0,44 0,2 - - 
3 | 0,08 0,95 0,74 — 0,44 0,2 - — 
4 | 1,74 — — 0,68 — 0,2 — 0,53 
5 | 1,74 — 0,74 0,68 0,44 0,2 0,42 0,53 
6 | 0,08 — 0,74 — 0,44 0,2 0,42 — 


























Je 60 Maispflanzen wurden in 2 Liter Nährlösung, die wöchentlich 
gewechselt wurde, bei guter Beleuchtung aufgezogen. Nach 4 Wochen 
wurden von jeder Kultur 2 mal 20 Pflanzen analysiert (Tabelle 14). 

Die Pflanzen wuchsen in Nitratlösungen (1—3) besser als in Ammon- 
lösungen (4—6), bei reichlicher Chloridgabe (2 und 5) schlechter, bei 
Sulfatüberschuß (1, 2, 4, 5) besser als bei Sulfatmangel (3, 6). Bezogen 
auf Frischgewicht hatten die Nitratpflanzen mehr Sulfatschwefel als die 
Ammonpflanzen; im Prinzip werden damit die HEIsERICHschen Befunde 
bestätigt, obwohl die Unterschiede in unseren Versuchen nicht entfernt 
an jene heranreichen. Vielleicht hängt dies mit der ungünstigen Nähr- 
lösung HEISERICHs zusammen. Die Menge des reduzierten Schwefels 
war in den Ammonpflanzen ein wenig höher als in den Nitratpflanzen. 
Chlorid wurde bei hoher Gabe (2 und 4, 5 und 6) in erheblichen Mengen 
aufgenommen, bei den Nitratpflanzen mehr als bei den Ammonpflanzen. 
Chlorid verhält sich danach ähnlich wie Sulfat. Chorid beeinflußt aber 
auch deutlich die Sulfataufnahme (2 und 5 gegenüber 1 und 4). Es ist 
unwahrscheinlich, daß dabei die etwas höhere Konzentration der Nähr- 
lösungen 2 und 5 eine Rolle spielt. 

Wir schließen aus diesen Abhängigkeiten, daß zwar einige der von 
HEISERICH bzw. Noack mitgeteilten Befunde wenn auch in anderem Aus- 
maße bestätigt werden konnten, daß aber andererseits die ursächliche 
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Tabelle 14. 4 Wochen alte Maispflanzen bei ungleicher Sulfat- und 
Chloridgabe in Nitrat- und Ammonlésungen. 









































In 2 Lite 
nn In 20 Pflanzen In 100  Frischgewicht Nährlösung 
gewicht * * je- 

80,8 ae. cl 80,8 as Hé cl ~ cl 

g mg mg mg mg mg mg mg 

la 270 164,6 | 205,6 6,7 60,8 15,3 76,1 251 448 71 
Ib] 234 | 145,3 | 181,1 | 9,1 | 623 | 15,0 | 77,3 | 3,9 || ‘ 
2a 201 82,2 112,3 | 28,1 40,8 15,0 55,8 13,9 || 448 | 710 
2b 189 61,7 96,5 | 41,8 32,6 18,6 51,2 22,2 || 
3a 202 2,5 34,6 | 34,2 1,2 16,1 17,3 16,9 || 16 | 710 
3b 214 Spur 38,1 | 49,5 Spur 17,8 17,8 23,1 If 
4a 182 91,3 132,6 | 13,7 50,2 22,6 72,8 7,6 I 461 71 
4b 188 88,9 122,7 5,1 47,2 17,9 65,3 2,7 If 
5a 164 42,4 81,3 | 32,5 25,9 14,7 49,6 19,8 |] 461 | 738 
5b 171 31,5 65,6 | 38,6 12,7 20,5 38,2 22,6 if 
6a 170 Spur 29,7 19,2 Spur 17,5 17,5 11,3 16 | 738 
6b 158 Spur 30,5 | 20,7 | Spur 19,3 19,3 13,1 | : 


Verkniipfung der Erscheinungen wahrscheinlich verwickelter ist als 
angenommen!. Wenn Chlorid sich ähnlich wie Sulfat verhält, kann die 
Konkurrenz mit dem Nitrat um den Reduktionsort keine ausschlaggebende 
Rolle spielen; doch bleibt künftig zu prüfen, ob nicht doch die Reduktion 
der NO,-Ionen in den Nitratpflanzen eine starke Anionennachsaugung 
mit sich bringt, obwohl in den sorgfältigen, auf breitester Grundlage 
durchgeführten Untersuchungen von PiRscHLE (1) für die Phosphorsäure 
eine gesteigerte Aufnahme in Nitratkulturen nicht nachgewiesen werden 
konnte. Uns erscheint das in HEISERICHs Analysen und unseren eben 
beschriebenen Versuchen erfaßte Phänomen zu komplex, als daß wir 
an höheren Pflanzen eine schnelle Klärung erwarten dürften. Deshalb 
wollen wir zunächst prüfen, ob sonst Hinweise vorhanden sind, nach 
denen eine direkte chemische Beziehung zwischen Nitrat- und Schwefel- 
stoffwechsel angenommen werden muß. 

Versuche mit abgeschnittenen Blättern führten auch bei der Infil- 
trationsmethode wegen der schon oben geschilderten Trägheit des Stoff- 
wechsels zu wenig klaren Ergebnissen. Besser ließ sich mit Pilzen arbeiten. 

Wir haben zunächst die Rückoxydation des reduzierten Schwefels 
durch Hefen und Aspergillus unter dem Einfluß von Nitrat untersucht, 
Bäckerhefe wurde wie in Tabelle 11 mit KH,PO, und Cystein in Gegen- 


1 Anmerkung bei der Korrektur: In der soeben erschienenen Arbeit von J. BAUER 
(Planta, 28, 383, 1938) werden in Ruderalpflanzen ebenfalls keine den Vermutungen 
von HEIsERIcH entsprechenden Beziehungen zwischen Sulfat- und Nitrat-Gehalt 
gefunden. G. Ross (Bodkde. und Pfl. Ernährg. 8, 3, 1938) hat unterdessen die 
Untersuchungen von HEIsERICH fortgesetzt und modifiziert dessen Ansichten, 
worauf hier nicht eingegangen werden kann. 
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wart oder Abwesenheit von Nitrat und Rohrzucker zur Gärung veranlaßt. 
Nitratfreie Hefeansätze erhielten Ammoniumchlorid. In keinem Falle, 
weder beim Durchleiten von Sauerstoff noch bei Veränderung des py 
von 3 bis auf 8, war eine deutliche Bildung von Sulfaten zu beobachten. 
Man kann danach bestimmt behaupten, daß mindestens die gewählte 
Sorte Oberhefe nicht zur Rückoxydation in der Lage ist, selbst wenn 
Nitrate gegenwärtig sind. Trotzdem ist ein Einfluß der Nitrate auf die 
Schwefeloxydation deutlich. Es zeigt sich nach einfachen kolorimetrischen 
Methoden mit Hilfe von Nitroprussidnatrium, daß in den Nitratansätzen 
die Sulfhydrilkörper in erheblichem Ausmaße verschwinden, in den 
Ammonansätzen nicht. Obwohl also die Fraktion des Neutralschwefels, 
d.h. des löslichen Nichtsulfatschwefels, mengenmäßig unbeeinflußt 
bleibt, unterliegt sie qualitativen Veränderungen. Es treten, soweit bisher 
nachgewiesen, sicher Thiosulfate und sich ähnlich verhaltende S-Körper 
auf. Ihre Quantität war noch nicht genau zu bestimmen. Nitrat fördert 
also die Oxydation von Sulfid, jedoch verläuft die Oxydation nicht total. 

Wir haben nun in Zusammenhang mit unsern Untersuchungen über 
Stickstoffentbindung (MOTHES 4) auch das Schicksal des Nitrats verfolgt 
und dabei interessante Feststellungen gemacht, die hier nur vorläufig 
mitgeteilt werden können. In Gegenwart von Sulfhydril wird Nitrat 
zum Teil bis zum Ammoniak reduziert, ein Teil entweicht als N,, ein wei- 
terer Teil liegt als Nitrit vor, und ein letzter, mengenmäßig durchaus 
beachtlicher in einer von uns bisher nicht bestimmten Form, die jeden- 
falls nicht zu den Aminosäuren gehört. Da nur gärende Hefe Nitrat 
auch ohne Mitwirkung von Sulfhydrilkörpern zu Nitrit reduziert und dieses 
anzuhäufen vermag, vermuten wir, daß der Einfluß des Nitrates auf 
die Sulfidkörper erst im Nitritzustand seiner Reduktion erfolgt. Daß 
in dem sauren Medium dabei N, entbunden wird, ist eine allgemeine 
Erscheinung (MoTHEs 4). Die weitere Reduktion von Nitrit wird aber 
zweifellos durch Sulfhydril gefördert. In Gegenwart von genügend viel 
Cystein und Rohrzucker kann Hefe große Mengen von Nitrat zum Ver- 
schwinden bringen, bis Vergiftungserscheinungen auftreten. 

Damit ist klargestellt, daß zwischen oxydiertem Stickstoff (Nitrat, 
Nitrit) und reduziertem Schwefel eine stoffwechselphysiologische Be- 
ziehung besteht, indem eine gegenseitige Oxydation bzw. Reduktion 
stattfindet, und daß die Oxydation nicht bis zum Sulfat geht, worin sich 
eine spezifische Eigenschaft der Hefe äußert, wie schon oben gezeigt 
wurde. 

Es ist seit langem bekannt, daß Hefe auf Nitratlösungen schlecht 
wächst, weil sie Nitrit bildet und bei mangelnder Durchlüftung sich selbst 
vergiftet (vgl. LAURENT). Und PIRSCHLE (2) hat gezeigt, wie in Gegenwart 
von Nitrat das Reduktionsvermögen der Hefe gegenüber zahlreichen 
Substanzen geschwächt ist, z. B. wird Methylenblau in Gegenwart von 
Nitrathefe nicht entfärbt, wohl aber von Ammonhefe. Dagegen wurden 
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Schwefel (!), Nitrobenzol u. a. durch Nitrathefe leichter reduziert. Wie 
verhält sich nun Hefe gegenüber Sulfaten in Gegenwart von Nitraten ? 
Wir hatten oben gezeigt, daB Hefe Sulfate in Anaerobiose und bei saurem 
Medium leicht reduziert. Wir verfuhren entsprechend der Tabelle 13 
und arbeiteten mit Bäckerhefe im Stickstoffstrom (Tabelle 15). Auf 
100g Hefe wurden 1,2g Ca(NO,), + 4H,O oder 0,53g NH,CI, dazu 
Schwefelsäure als KHSO, (64 mg SO,-Schwefel), 0,5 g KH,PO, und 10% 
Rohrzucker gegeben. 


Tabelle 15. Einfluß von Nitrat auf die Sulfatreduktion durch Bäckerhefe. 














mg S auf 100g Hefe 
Versuch 

Gesamtsulfat Neutral Löslich Eiweiß Gesamt 

sofort 60,2 29,2 89,4 12,2 101,6 
Nitrat 12h 61,4 31,4 92,8 14,7 107,5 
24h 53,7 38,1 91,8 13,0 104,8 

24h 55,2 37,2 92,4 11,8 104,2 

sofort 67,7 28,7 96,4 10,8 107,2 
Ammon 12h 56,2 45,1 101,3 12,1 113,4 
24h 42,0 52,3 94,7 12,5 107,2 

24h 29,8 67,4 97,2 11,2 108,4 














Während in den Nitratkulturen in 24 Stunden nur wenig Sulfat 
verschwand, waren die Verluste in den Ammonkulturen viel größer. 
Aller umgewandelter Sulfat-S tauchte in der Reaktion des Neutral- 
schwefels auf. Wir können demnach feststellen, daß Nitrat in Anaerobiose 
die Sulfatreduktion durch Hefe deutlich hemmt. Nitrat verhält sich dabei 
wie Sauerstoff. Die Ergebnisse sind um so eindeutiger, als in den vorher- 
gehenden Versuchen gezeigt werden konnte, daß dieselbe Bäckerhefe 
kein Sulfat zurückzubilden imstande ist. Das noch vorhandene Sulfat 
ist also wirklich noch nicht reduziertes Sulfat. 

Wir haben auch Versuche mit Aspergillus durchgeführt. In 100 cm? 
Leitungswasser wurden KH,PO, 0,2g; MgCl, 0,05 g; CaCl, 0,05 g, 10g 
Rohrzucker gelöst. Dazu kamen 0,23 g Cystin. Die Nitratkulturen er- 
hielten außerdem 25 em? 0,1 mol KNO,, die Ammonkulturen ebensoviel 
0,1 mol NH,Cl. Die Kulturmedien wurden nach 5 Tagen der Sulfat- 
analyse unterworfen. Jede Analyse wurde doppelt ausgefiihrt. 

Schon im Abschnitt C wurde gezeigt, daB Aspergillus Sulfide leicht 
rückoxydiert. Jetzt kann hinzugefügt werden, daß Nitrat diese Oxydation 
fördert. Es bleibt zunächst dahingestellt, ob es sich um eine direkte 
Wirkung des oxydierten Stickstoffs handelt, der wie Luftsauerstoff als 
Wasserstoffakzeptor wirken kann, oder ob py-Effekte hierbei wesentlich 
mitsprechen. In strenger Anoxybiose ersetzt Nitrat den Sauerstoff nicht 
vollkommen. Dann tritt keine totale Rückoxydation ein. Und es muß 
dahingestellt bleiben, ob auch bei Aspergillus wie bei der Hefe die Oxy- 
dation auf intermediären Stufen stehen bleibt. 
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Im Prinzip ähnlich sind die Einflüsse des Nitrats auf die Sulfatreduk- 
tion. Da diese bei Aspergillus ohnehin langsamer verlauft, sind die Effekte 
; mengenmäßig geringer als bei 

Tabelle 16. Förderung der Sulfidoxy- der Hefe. Die Nährlösu 
détio à Nit , lus. ; ngen 
ation durch Nitrat bei Aspergillus D out mere. 

















ms 8 vorhergehenden Versuch, je- 
En = a doch wurde statt Cystin 
KHSO, gegeben (entspre- 
1} NH,C 16,5 2,0 18,5 chend 32 mg S auf 100 cm?). 
= » 2 Die Kulturen wuchsen in 
21,6 32 24.8 Aerobiose an bis zum 5. Tag, 
24,0 1,9 25,9 dann wurden sie 2 Tage der 
34,0 3,0 sp Anoxybiose ausgesetzt (Stick- 
2} KNO, = 4 2 stoffstrom). Bestimmt wurde 
37.6 2,2 39,8 nur das Gesamtsulfat der 
us N = Kulturlösung. 
383 5.0 43.0 Der hemmende Einfluß des 








Nitrats auf die Reduktion ist 
auch hier deutlich, wenn auch die Sulfatwerte selbst bei Ammonernährung 
noch recht hoch liegen. 

Wenn hier ein deutlicher Unterschied in dem Verhalten von Aspergillus 
und Hefe gefunden werden konnte, besteht die Möglichkeit, daß die höhere 


Tabelle 17. Hemmung der Sulfatreduktion durch Nitrat bei Aspergillus. 


1. KNO, 2. NH,CI 
mg Ges.-Sulfat-S mg Ges.-Sulfat-S 
27,4 28,6 22,0 19,1 
25,7 23,1 18,4 16,2 


Pflanze eine noch extremere Stellung einnimmt. Jedenfalls besteht kein 
Grund zur Annahme, daB überall, wo sich Nitrat, Sulfat oder Sulfid 
in der Zelle begegnen, die hier beschriebenen Reaktionen ablaufen. Hat 
doch GUTHRIE vor kurzem gezeigt, daß in Kartoffelknollen Sulfid, 
Sulfat und Nitrat nebeneinander ohne nennenswerte Reaktion liegen. 
Wenn diese Knollen aber einer Athylenchlorhydrinbehandlung unter- 
worfen und dann zerschnitten der Sauerstoffeinwirkung ausgesetzt 
werden, zeigen sich auffällige Reduktionserscheinungen. Sulfat und Nitrat 
werden gleichzeitig reduziert und der Glutathionspiegel steigt an. Hier 
ist also die Nitratreduktion nicht mit einer Sulfidoxydation gekoppelt. 

Wir schließen aus unseren Befunden, daß Nitrat bei einer Konkurrenz 
mit Sulfat um das reduzierende System im Vorteil ist, so wie das HEISERICH 
angenommen hat, ohne daß wir uns seiner Deutung im einzelnen anschließen. 
Nitrat hat auch einen fördernden Einfluß auf die Oxydation der Sulfide. 
Nicht immer (z. B. Hefe) ist diese Oxydation total. Es tritt dann kein 
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Sulfat auf. Wir nehmen deshalb an, daß es die ersten Stufen der Rück- 
oxydation sind, die durch Nitrat gefördert werden. Und es ergibt sich 
die Frage, ob die normale Oxydation der Zellsulfide mit Luftsauerstoff 
nicht über andere Intermediärprodukte läuft als die Oxydation mit 
Nitrat. Darauf kann erst Antwort gegeben werden, wenn die Natur der 
Zwischenprodukte des Schwefelstoffwechsels besser bekannt ist. 


Zusammenfassung. 


1. Nach einheitlicher Methode (Fällung als Schwefelsäure durch 
Bariumchlorid) werden folgende Schwefelfraktionen erfaßt: Der Eiweiß- 
schwefel, dieser wird von allen Verbindungen gebildet, die in Siliko- 
wolframsäure oder Trichloressigsäure unlöslich sind; der Sulfatschwefel, 
der alle präformierte anorganische oder nach Säurehydrolyse freiwerdende 
Esterschwefelsäure umfaßt; der halboxydierte Schwefel, der aus sulfit- 
ähnlichen Verbindungen gebildet wird; der Neutralschwefel, der aus 
reduzierten sulfidartigen Verbindungen, aus Sulfonsäuren u.ä. besteht 
(S. 69). 

2. Die Verteilung der Schwefelfraktionen in der sich entwickelnden 
Pflanze ergibt relativ geringe, dem Gesamtstoffwechsel entsprechende 
Schwankungen des Eiweiß-S und des Neutral-S, außerordentliche Unter- 
schiede im Sulfat-S (Tabelle 1, 3). Die Sulfate werden als eine stoffwechsel- 
physiologisch wenig aktive Schwefelreserve aufgefaßt, die, da der Orga- 
nismus meist mit Schwefel überschwemmt ist, nur selten vollkommen 
genützt wird. Die Pflanzen können völlig sulfatfrei leben (Tabelle 7, 14), 
ein Beweis, daß die Schwefelsäure nicht direkt an der Unterhaltung 
der Lebensreaktionen beteiligt ist. Der Sulfatgehalt nimmt mit dem 
Altern der Pflanze zu (Tabelle 2). Sulfate können in der Pflanze zu Orten 
des Verbrauchs wandern (Tabelle 3). Junge aktive Organe sind reich 
an Neutralschwefel. Die auch aus anderen Untersuchungen bekannt 
gewordene Bedeutung der Sulfidkörper (Glutathion, Methionin, Cystein, 
Cystin ...) für den Stoffwechsel wird hieraus deutlich. Das Leitgewebe 
enthält besonders viel Schwefelsäure. Dadurch wird eine ungleiche 
Schwefelverteilung in den Blatthälften asymmetrischer Blätter ver- 
ursacht, weil der in der Flächenentwicklung gehemmte Teil der Spreite 
relativ mehr Nervatur und damit mehr Sulfate besitzt (Chemische Asym- 
metrie) (Tabelle 1). In den Siebröhren können mikrochemisch SH-Ver- 
bindungen nachgewiesen werden (S. 77). 


Im gut ausgereiften Samen ist fast ausschließlich Eiweiß-S vorhanden. 
Schnelle Reife oder künstliche (Not-)Reife erzeugt Samen mit unter 
Umständen großem Gehalt an Sulfaten oder auch an Neutralschwefel 
(Tabelle 5). Dabei bleibt in reifenden Samen das Verhältnis von S:N 
in der Eiweißfraktion nicht konstant, sondern unterliegt charakte- 
ristischen Veränderungen (Tabelle 5 und 6); das gilt auch für keimende 
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Samen (Tabelle 7). Darin kommt eine chemische Differenzierung der 
EiweiBe zum Ausdruck, woriiber weiter gearbeitet wird. 

3. Die von Spezialisten unter den Bakterien längst bekannte, für den 
tierischen Schwefelstoffwechsel charakteristische totale Oxydation von 
reduzierten S-Verbindungen bis zum Sulfat ist den höheren Pflanzen 
und auch den oxybiontischen eigen. Mobilisierter Eiweißschwefel (Ta- 
belle 7 und 8), ,,kiinstlich“ den Blättern oder Pilzen zugefügter redu- 
zierter Schwefel (Tabelle 9, 10), der Neutral-S reifender Samen (Tabelle 5 
und 6) werden rückoxydiert. Die Schwefelsäure erweist sich als die 
stabile, der Neutral-S als die labile und damit auch aktive Form des 
Schwefelstoffwechsels. Der Übergang von allgemeiner chemischer 
Aktivität zur Stoffwechselruhe spiegelt sich bei den aeroben Formen 
in der Bildung von Sulfat wieder (Tabelle 4). 

Die Rückoxydation wird bei Pilzen durch alkalische Reaktion, durch 
Sauerstoff und geringe Zuckergaben gefördert (Tabelle 10). In Anaero- 
biose findet keine totale Oxydation statt. Hefe ist als Unterhefe bei 
unseren Versuchsbedingungen nicht zur totalen Oxydation befähigt. 
Oberhefe konnte in einem Falle Thioglukose und zelleigenen Neutral- 
schwefel völlig oxydieren (Tabelle 11). Ist die totale Rückoxydation 
gehemmt, so findet zweifellos in Hefe dennoch eine partielle Oxydation 
statt; bei guter Sauerstoffversorgung schwindet Sulfhydrilschwefel, 
ohne daß der Neutralschwefelgehalt absinkt. Es müssen also andere 
oxydierte Zwischenstufen gebildet werden (Thiosulfate, Sulfonsäuren) 
(S. 94). i 

4. Die Reduktion der Sulfate, zu der im Gegensatz zum Tier mit 
Ausnahme weniger Spezialisten alle Pflanzen befähigt sind, läßt sich in 
oxybiontischen Typen, z. B. höheren Pflanzen, nicht beliebig durchführen 
(S. 96). Bei ihnen wird die Reduktion von inneren Ursachen beherrscht. 
Dennoch wäre die Behauptung, das Bedürfnis regelt die Reduktion, 
keine Erklärung. Die Ursachen sind noch unklar. Ebenso unbekannt 
sind die Zwischenprodukte. Bei Hefe treten sulfitähnliche Substanzen 
auf, wenn man sie in Anaerobiose und in Gegenwart von Rohrzucker 
mit Schwefelsäure überschwemmt. Hefe kann enorme Mengen von 
Neutralschwefel speichern, sie unterscheidet sich auch hier wesentlich 
von den höheren Pflanzen und Aspergillus (Tabelle 13). Schwefelsäure- 
ester treten mengenmäßig zurück (Tabelle 11), sie sind häufiger im 
oxydativen Schwefelstoffwechsel, seltener im reduktiven. Man kann in 
ihnen keine Entgiftungsform der ‚anorganischen‘ Sulfate sehen. 

5. Nitrat beeinflußt den Schwefelstoffwechsel in verschiedener 
Weise; es fördert die Oxydation der Sulfhydrile (Tabelle 15), es hemmt 
die Reduktion des Sulfats (Tabelle 17). Der Versuch, in einer Konkurrenz 
von Nitrat und Sulfat um das reduzierende System die Erklärung dafür 
zu finden, daß bei Nitratgabe mehr Sulfat aufgenommen wird, befriedigt 
nicht. Es zeigt sich, daß auch die Aufnahme von Chlorid durch Nitrat- 








Über den Schwefelstoffwechsel der Pflanzen II. 109 


ernährung gesteigert wird, obwohl Chlorid weder reduziert wird noch 
überhaupt nennenswerten Anteil am Stoffwechsel nimmt (Tabelle 14). 
Es ist wahrscheinlich, daß Diffusionsgeschwindigkeiten und Anionen- 
gefälle die Ursache der Erscheinung sind, was auch daraus hervorgeht, 
daß Chlorid die Sulfataufnahme herabsetzt. 


Ich danke Herrn cand. chem. PFLUGMACHER und Herrn Dr. SrEcHT für ihre 
wesentliche Hilfe bei den Analysen und dem Reichsforschungsrat für die finanzielle 
Förderung dieser Untersuchungen. 
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(Aus den Staatlichen Landwirtschaftlichen Forschungsanstalten 
für Pflanzenproduktion in Praga.) 


KÜNSTLICHE HERVORRUFUNG VON KNOLLENARTIGEN 
GEBILDEN BEI PFLANZEN IM KEIMBLATTSTADIUM 
UNTER DEM EINFLUSS VON HETEROAUXIN. 


Von 
Emit JAKES. 


Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 9. November 1938.) 


Bekanntlich ruft das synthetische Heteroauxin nicht nur eine Längs- 
streckung, sondern auch ein Transversalwachstum der Zellen hervor, 
welches ein primäres Dickenwachstum der Achse zur Folge hat (Czasa 
1935; Jost und Retss, 1936). Durch die Arbeiten von Snow 1935, 
GOUWENTAK 1935, Söpıne 1936, Brown 1937 u. a. wurde ferner sicher- 
gestellt, daß das Heteroauxin auch eine Zellteilung in der Querrichtung, 
und damit ein sekundäres Dickenwachstum hervorruft. 

Da das lokale primäre und sekundäre Dickenwachstum der Achse oder 
Wurzel zur Bildung von Knollen führt, kann man vermuten, daß bei 
ihrer Entstehung die Wuchsstoffe eine hervorragende organogene Rolle 
spielen. Diese Annahme wurde durch die unten angeführten Versuche 
bestätigt. 

Mit Berücksichtigung der schnellen Entwicklung wurde als Versuchspflanze 
das Radieschen (Raphanus sativus radicula) der Sorte ,,Pruhonické“ benützt. Als 
Wuchsstoff wurde das Heteroauxin (Indol-3-Essigsäure der Fa. Hoffmann-La 
Roche) angewandt. Die Samen wurden 20 Stunden in wässerigen Lösungen des 
Heteroauxins von 3 verschiedenen Konzentrationen: 0,001, 0,0002, 0,0001 g/ceem 
und zur Kontrolle in destilliertem Wasser angequollen. Nachher wurden die ange- 
quollenen Samen auf feuchtes Filtrierpapier in Prtri-Schalen ausgelegt und in 
2 Versuchsreihen: 1. in diffusem Lichte bei 16—18° C und 2. im Dunkeln im Ther- 
mostaten bei 30°C zur Keimung belassen. 


Ergebnisse nach 4 Tagen. 

Versuchsreihe 1 (in diffusem Licht bei Zimmertemperatur 16—18° C). 

0,0001 g/eem Heteroauxin: An der Grenze zwischen Hypokotyl und Wurzel 
eine mehr oder weniger deutliche Geschwulst. 

0,0002 g/cem Heteroauxin: An derselben Stelle eine starke Geschwulst, in 
vielen Fällen gut entwickelte Knollengebilde. 

0,001 g/ccem Heteroauxin: Langsame Keimung, Wurzelbildung fast vollkommen 
unterdrückt, am Übergang des Hypokotyls in die Wurzel auffallende, schön aus- 
gebildete Miniaturknollen. 

Kontrolle: Ziemlich lange Wurzeln, dünner als das Hypokotyl, keine Schwel- 
lungen. 
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Versuchsreihe 2 (im Dunkeln bei 30° C). 

0,0001 g/cem Heteroauxin: Einige Pflanzen mit kenntlicher Geschwulst, Wur- 
zeln ziemlich lang, je kleiner die Schwellung, desto länger. 

0,0002 g/cem Heteroauxin: An der Grenze zwischen Hypokotyl und Wurzel 
eine deutliche Geschwulst, in einigen Fallen knollenartige Gebilde. 

0,001 g/cem Heteroauxin: Wurzeln auffallend kurz, in vielen Fallen knollen- 
artige Gebilde. 

Kontrolle: Wurzeln ziemlich lang, meistens über 20 mm, auffallende Ver- 
diekungen nicht beobachtet. 

In beiden Versuchsreihen k>mmte das Heteroauxin die Keimung 
und das Wachstum der Keimpflanzen; in der zweiten Reihe bei höherer 





Abb. 1. Radieschenkeimlinge der ersten Versuchsreihe, 4 Tage nach der Behandlung. 
Rechts: Die Samen 20 Stunden in der Heteroauxinlösung gehalten (0,001 g/eem). 
Links: Eine Wasserkontrolle. 


Temperatur war dieser Einfluß merklich schwächer als bei niedrigerer 
Temperatur. Eine starke Schwellung der unteren Hypokotylpartie war 
stets von einer Wachstumshemmung der Wurzel begleitet. Sobald später 
die Wurzel zu wachsen anfing, hörte das Schwellen auf. Die Bildung 
von knollenartigen Gebilden war desto auffallender und regelmäßiger, je 
höhere Heteroauxinkonzentration angewandt worden war. Bei niedri- 
gerer Temperatur war die lokale Verdickung stärker als bei höherer 
Temperatur. 

Aus den Versuchsergebnissen ist zu ersehen, daß das Heteroauxin 
im Keimblattstadium beim Radieschen eine lokale Schwellung der 
untersten Hypokotylpartie, welche der normalen Knollenform ent- 
spricht, hervorruft (Abb. 1). 

Eine Untersuchung der Längs- und Querschnitte auf ihre anatomischen 
Veränderungen zeigte, daß das Heteroauxin ein primäres Dickenwachstum 
hervorgerufen hatte, da das Gewebe der Knollengebilde eine auffallende 
Vergrößerung der Zellen auch in der Querrichtung aufwies (Abb. 2). 

Dabei ist besonders hervorzuheben, daß der Überschuß des dem Samen 
künstlich zugeführten Wuchsstoffes einen scharf lokalisierten Einfluß auf 
das primäre Dickenwachstum ausübt. Diese Erscheinung kann man 
folgendermaßen erklären: 1. Entweder wird der dem Samen künstlich 
zugeführte Wuchsstoff in der Pflanze basipetal transportiert und im 
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unteren Teile des Hypokotyls angehäuft, wodurch der physiologische 
EinfluB bedingt ist, oder 2. handelt es sich um eine lokale physiologische 
Fahigkeit des Zellengewebes, den Wuchsstoff zu aktivieren. Die erste 
Art der Erklärung steht zwar in Übereinstimmung mit den bisherigen 
Feststellungen, daB der Wuchsstoff in der basalen leichter als in der api- 
kalen Richtung befördert wird, aber entspricht nicht der Erfahrung, daß 
eine höhere Konzentration des Wuchsstoffes das Wachstum hemmt; eine 





Abb. 2. Knollengebilde im Längsschnitt. 


Anhäufung des Wuchsstoffes in einer bestimmten Gewebepartie würde 
danach bei den angewandten hohen Konzentrationen des Versuches eher 
eine lokale Wachstumshemmung hervorrufen müssen. Demgegenüber 
ist die zweite Erklärung annehmbarer, und zwar schon aus dem Grunde, 
daß die Knollenbildung durch eine Lokalisation der Fähigkeit einer 
bestimmten Achsen- oder Wurzelpartie zum primären oder sekundären 
Dickenwachstum bedingt wird. Die Vermutung, daß diese Fähigkeit 
durch eine lokale Aktivation des Wuchsstoffes gegeben ist, ist für diesen 
Fall recht wahrscheinlich und wird durch die Anschauung Poxzs (1937), 
die er für die Verhältnisse der Haferkoleoptile in demselben Sinne aus- 
gesprochen hat, unterstützt. 

Weitere vorläufige Versuche, welche mit Raphanus sativus vulgaris, 
Brassica napus napobrassica, Beta vulgaris durchgeführt wurden, ergaben 
ähnliche Ergebnisse. Durch hohe Heteroauxinkonzentrationen wurde im 
Keimblattstadium ein lokales, primäres Dickenwachstum, welches der 
Knollenbildung entspricht, hervorgerufen. 
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Der Einfluß des Wuchsstoffes auf die Knollenbildung in späteren 
Entwicklungsstadien wird in weiteren Versuchen verfolgt. Die Unter- 
stützung der Knollenbildung durch Wuchsstoffe kann groBe praktische 
Bedeutung haben, da man diese Stoffe bei einer groBen Reihe wirtschaft- 
lich wichtiger Pflanzen anwenden kénnte. 


Zusammenfassung der Ergebnisse. 

1. Das Anquellen der Samen von Raphanus sativus radicula in Lé- 
sungen von Indol-3-Essigsäure, angewandt in den Konzentrationen 
0,001, 0,0002 und 0,0001 g/cem, ruft bei Pflänzchen im Keimblattstadium 
die Entwicklung von knollenartigen Gebilden hervor. Diese Wirkung 
steigert sich mit der Konzentration des Wuchsstoffes. 

2. Die Bildung dieser knollenartigen Gebilde ist stärker bei niedrigerer 
Temperatur (16—18° C) und in diffusem Lichte als bei höherer Tem- 
peratur (30°C) im Dunkeln. 

3. Diese Gebilde entstehen durch primäres Dickenwachstum, das auf 
die Grenze zwischen Radicula und Hypokotyl lokalisiert ist. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universität Heidelberg.) 


ZUR CHROMATOGRAPHISCHEN METHODE 
DER BLATTPIGMENTE. 


Von 
A. SEYBOLD und K. Ecze. 


(Eingegangen am 3. Nc ember 1938.) 


Im Mittelpunkt physiologischer Forschung stehen heute die Probleme 
der Pflanzenpigmente. Kaum eine andere Methode hat sich bei der 
Trennung der Pigmentkomponenten so bewährt wie die Adsorptions- 
methode von TswETT, die von KUHN, WINTERSTEIN, ZECHMEISTER und 
vielen andern Forschern für die Farbstoffanalysen sozusagen wieder- 
entdeckt wurde. Wir verweisen auf die zusammenfassende Darstellung 
von ZECHMEISTER und CHOLNOKY (1937), die mit Recht hervorheben, 
daß „jeder wissenschaftliche Fortschritt ein Fortschritt der Methode 
ist“. Wenn wir im folgenden kurz einige Bemerkungen zur Chromato- 
graphie der Blattpigmente mitteilen, so folgen wir dem von verschiedener 
Seite an uns gestellten Wunsch, unsere Erfahrungen mit der Methode 
darzulegen. Da theoretische und praktische Fragen der Physiologie nur 
mit Hilfe von Pigmentanalysen zu beantworten sind, ist es notwendig, 
eine brauchbare Methode anzuwenden. Die chromatographische hat sich 
nun aufs beste bewährt. Wer die Chromatographie kennt, weiß, daß sie 
eine subtile Methode ist; wer die Literatur kritisch sichtet, findet 
manche auf unrichtiger Handhabung der Methode beruhende, unbrauch- 
bare Angaben. Wenn wir unsere spezielle Methode schildern, so soll das 
nicht heißen, daß man manches nicht auch anders machen kann. Im 
Laufe von 4 Jahren haben wir jedoch dauernd versucht, die Methode zu 
verbessern, so daß an anderen Stellen unsere Erfahrungen von Wert sein 
werden. 

Die Extraktion der Blattfarbstoffe. 

Das mit feinem Quarzsand (Schering-Kahlbaum Nr. 03372) im Mörser 
oder in der Kugelmühle weitgehend zerkleinerte Blattmaterial wird mit 
90—25% Methanol unter Zusatz von Benzin extrahiert. Bei Analysen 
von normal grünen Blättern genügen 50 gem Blattfläche, die wir mit 
etwa 70 cem Methanol und 30 cem Benzin extrahieren. Es sei ‘ier 
besonders darauf hingewiesen, daß mit kleinen Blattmengen die Chroma- 
tographie exakter durchführbar ist als mit größeren. Nimmt man kleine 
Mengen und entwickelt man das Chromatogramm nach unserem Ver- 
fahren, so braucht man keine zweite Adsorption, um reines Chlorophyll 
a und b zu erhalten (s. WINTERSTEIN und STEIN 1933, S. 264). 

Der Blattbrei verbleibt kurze Zeit (etwa 10 Min.) mit dem Extrak- 
tionsmittel im Erlenmeyerkolben auf der Schüttelmaschine. Auf einer 
Glasfilternutsche wird das grüngefärbte Methanol-Benzingemisch hernach 
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abgesaugt. Die klarfiltrierte Lösung versetzten wir mit soviel Wasser, 
daß das Methanol etwa 80%ig wird. Dabei geht das Chlorophyll 
praktisch vollständig in das Benzin über, das sich über dem Methanol 
ansammelt. Die Zugabe größerer Wassermengen zu dem Methanol ist 
zu vermeiden, da sich in dem wässerigen Methanol sonst leicht Chloro- 
phyll emulgiert. Die Methanolschicht wird solange mit Benzin durch- 
geschüttelt bis das Methanol gelb, d.h. chlorophylifrei ist (spektro- 
skopische Prüfung!). Die Hauptmenge des Xanthophylls befindet sich 
jetzt in der Methanolschicht, nur eine kleinere Menge, die nachher im - 
Chromatogramm erscheint, tritt neben dem gesamten Carotin und den 
beiden Chlorophyllen a und b in Benzin über. Dieses bereits von SPOHN 
(1935) beschriebene Entmischungsverfahren ist notwendig, da große 
Xanthophylimengen die saubere Trennung der Chlorophyllkomponenten 
vereiteln. 

Das grüngefärbte Benzin (durch das wiederholte Waschen werden 
es in der Regel 100—200 ccm) wird im Stickstoffstrom (Claisekolben) 
auf etwa 5—10 ccm eingeengt. Eine Erwärmung über 35° ist zu unter- 
lassen. 

Die Adsorption. 

Sie erfolgt an einer Puderzuckersäule. Andere Adsorptionsmittel, die 
wir durchprobierten, hatten gegenüber Zucker keine technischen und 
finanziellen Vorteile. Der käufliche Puderzucker eignet sich zur Ad- 
sorption recht unterschiedlich. Selbst ein und dieselbe Fabrikmarke 
ergibt Unterschiede, was viele Ursachen haben mag. Einige „Sorten“ 
adsorbieren die Pigmente so stark, daß die Elution erschwert ist, andere 
haben hingegen eine so schlechte Adsorption, daß ein gutes Chromato- 
gramm kaum zu erhalten ist. Da wir nicht nur die sichtbaren Pigmente 
chromatographieren, sondern auch andere aus dem Blatt extrahierte, 
ungefärbte Stoffe, wird das Chromatogramm bei der Wahl eines unge- 
eigneten Zuckers unbrauchbar. Hier lassen sich keine Vorschriften 
machen. Von Fall zu Fall muß die Brauchbarkeit des Zuckers geprüft 
werden. Man kauft zur Probe aus einer Zuckerkiste 1—2 kg und erwirbt, 
falls der Zucker geeignet ist, eine möglichst große Menge. Wenn der 
Puderzucker sehr fein ist, so dauert die Entwicklung des Chromatogramms 
ungewöhnlich lange. Um Zeit zu sparen, mischt man gleichmäßig 
unter den Puderzucker eine gewisse Menge Kristallzucker (2:1 oder 1:1), 
wodurch die Zuckersäule ‚poröser‘‘ wird. Wir füllen den Zucker in 
trockenem Zustand (Erwärmung auf 70—80° ist angezeigt) in etwa 
40 cm lange Glasröhren, die eine lichte Weite von 2,4 cm haben. Mittels 
eines Gummiringes werden die Röhren auf Glasfilternutschen einge- 
setzt, die auf Saugflaschen montiert sind (Abb. bei SPOHN). 

Es ist zweckmäßig, wenn man den Zucker vor dem Einstampfen 
in das Rohr durch ein feines Sieb treibt, damit die Zuckersäule homogen 
ist und sich keine ‚Nasen‘ an den Adsorptionszonen bilden (s. ZECH- 
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MEISTER und CHOLNOKY S. 194; dort sind auch Abbildungen und weitere 
Hinweise zu finden). 

Bei der Adsorption aus benzinischer Lösung kann man bei mäßigem 
Sog innerhalb kurzer Zeit die beiden Zonen von Chlorophyll a und b 
beobachten. AuBerdem tritt meist sehr bald unter der Zone a eine zitro- 
nengelbe Zone von Xanthophyll auf (Reste des beim Entmischungs- 
verfahren nicht vollständig abgetrennten Xanthophylls), die sich 
zuweilen in zwei voneinander getrennte „Ringe“ von Isomeren teilt. 
Das Carotin wird an Zucker nicht adsorbiert und läuft bei wiederholtem 
Waschen der Zuckersäule mit Benzin quantitativ in die Saugflasche. 
Das durchgelaufene Carotin der benzinischen Lösung kann an Aluminium- 
oxyd (Merck, standardisiert nach Brockmann) adsorbiert und mit 
Benzol eluiert werden (s. SPOHN), oder man dampft das Benzin bei 
Zimmertemperatur ab und nimmt den eingetrockneten Farbstoff in 
Benzol auf. Wir bestimmen das Carotin in Benzol, um ein definiertes 
Lösungsmittel zu haben. Benzinische Lösungen verschiedener Siede- 
punkte können eine spektrale Verschiebung der Absorptionskurve zeigen. 
wodurch photometrische Messungen fehlerhaft werden. An Stelle von 
Benzol lassen sich jedoch auch andere Lösungsmittel verwenden. 

Nachdem das Carotin quantitativ aus der Zuckersäule ausgewaschen 
ist, gießen wir, ohne die Röhre trocken zu saugen, etwa 5ccm Benzol 
auf. Dadurch lösen sich die beiden Chlorophyll- und die Xanthophyll- 
zonen vom Zucker mehr oder weniger stark los. Zuviel Benzol darf 
nicht verwendet werden, da sonst die Chlorophylle nicht mehr genügend 
adsorbiert werden und in der Röhre zu tief nach unten ‚rutschen‘. 
Die Verwendung von reinem Benzol ist angezeigt, um die letzten 
Spuren von Xanthophyll aus den Chlorophyllzonen auszuwaschen. 
Sobald das Benzol eingesaugt ist, gießen wir Benzol- Benzingemische 
(1:2 oder 1:4) nach, wobei die Chlorophyllzonen sich meist deutlich 
voneinander abheben, während das Xanthophyll in benzolischer Lösung 
nunmehr vom Zucker nicht mehr adsorbiert wird und von der Chloro- 
phyll a-Zone abrückt. Eine viele Zentimeter breite weiße Trennungs- 
schicht zwischen Chlorophyll a und b kann man aber auch dadurch 
erhalten, daß man an Stelle der Benzin-Benzolgemische zur Ent- 
wicklung des Chromatogramms Benzin verwendet, dem man eine 
Spur von Methanol beimischt. Auf Grund unserer ausgedehnten Er- 
fahrung bewährt sich das Verhältnis: Auf 50 ccm Benzin 5—6 Tropfen 
Methanol, was etwa einem Anteil von 0,2% Methanol entspricht. Schon 
ein weiterer Tropfen kann sich so ungünstig auswirken, daß die Chloro- 
phylizonen zu stark vom Zucker eluiert werden und ein brauchbares 
Chromatogramm nicht mehr zustande kommt. Ehe die wiederholte Wa- 
schung mit dem wenige Tropfen Methanol enthaltenden Benzin vor- 
genommen wird, ist es notwendig, Benzol zuzugeben (s. oben), um das 
Xanthophyll quantitativ zu entfernen. 
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Ehe die Zonen einzeln aus der Réhre herausgestochen werden, emp- 
fiehlt sich eine letzte Waschung mit Petroläther, um die letzten Spuren 
von Benzol wegzuschaffen. Die Elution der einzelnen abgetrennten Zonen 
erfolgt mit 98% Methanol. Die beiden Chlorophylle werden daraus 
durch Wasserzusatz in Äther übergeführt, die restlichen Xanthophyll- 
mengen vereinigt man in Methanol mit der bereits abgetrennten Haupt- 
menge. Eine Allomerisation der Chlorophylle findet in 98 %igem Methanol 
nicht statt, wovon uns die positive Phasenprobe nach WILLSTÄTTER und 
SToLL überzeugte. 

Bei der Photometrie leistete uns das Zeißsche Pulfrichphotometer 
vortreffliche Dienste. Die beiden Chlorophylle bestimmten wir mit 
den Filtern S61 und S57, die Carotinoide mit S50 und S 47. Die 
zur Eichung verwandten Pigmentmengen haben wir auf chromato- 
graphischem Weg gewonnen, so daß die Präparate den erforderlichen 
Reinheitsgrad hatten (s. SEYBOLD und EGLe 1937, S. 494). 

Im allgemeinen macht die Chromatographie der Blattpigmente nach 
der geschilderten Weise keine Schwierigkeiten. Sie bewährte sich auch 
in andern Fällen, z. B. bei der Trennung der Protochlorophylle (SzyBoLD 
1937) und der Bakteriochlorophylle!. Wer unsere Methode für zu um- 
ständlich hält und sie da oder dort, um Zeit und Geld zu sparen, ,,verein- 
facht‘‘ muß sich davon überzeugen, daß die Vereinfachung keine Ver- 
schlechterung mit sich bringt. 

Um die Brauchbarkeit verschieden modifizierter Methoden zu er- 
mitteln, die wir im Laufe der Zeit anwandten, chromatographierten wir 
je ein Drittel einer benzinischen Pigmentlösung 1. nach der von SPOHN 
beschriebenen Methode, 2. nach dem Verfahren mit Benzol-Benzin- 
gemischen, das auch WINTERSTEIN und STEIN anwandten, und 3. mit der 
hier erwähnten Benzin-Methanollösung. Es sei hier betont, daß die von 
uns bisher mitgeteilten Analysenwerte (SEYBOLD und EGLE 1937, 1938a, 
1938b und EcLe 1937) alle mit der Methode 2 bzw. 3 ausgeführt wurden. 
































Tabelle 1. 
Entwickl a+b 
des cents mit * b © 2 alb x/c x+e 
1. Benzin (88MM) „= + he kis 3,74 | 0,69 | 0,216 | 0,592 | 5,35 | 2,74} 4,4 
2. Benzol und Benzin-Benzolgemische | 3,82 | 0,94 | 0,216 | 0,680 | 4,05 | 3,15 | 4,8 
3. Benzol und Benzin mit einigen 
Tropfen Methanol . . . . . . . 3,98 | 0,97 | 0,216 | 0,664 | 4,10 | 3,05 | 4,9 


Wie die Tabelle 1 zeigt, ergibt die Chromatographie mit Benzin allein 
etwas zu niedere Werte, was daran liegt, daB die beiden Chlorophylle 
nicht völlig voneinander getrennt und noch Spuren von Xanthophyll 
in den Chlorophyllen waren. Die Übereinstimmung der Analysenwerte 
nach der Methode 2 und 3 ist sehr gut. 


1 Noch nicht veröffentlicht. 
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Besondere Fälle der Pigmentanalyse. Es seien hier noch einige besondere 
Angaben des Analysenganges gemacht. Wenn die Blattpigmente sauer 
reagierender Blätter verliegen, so tritt in dem Chromatogramm unter- 
halb der Xanthophyllzone ein mehr oder weniger starker „grauer Saum“ 
auf, der aus Phaeophytinen (meist nur aus Phaeophytin a) besteht. Ob 
es sich dabei um im lebenden Blatt auftretende Abbauprodukte handelt 
oder um ‚Artefakte‘ der Analyse, konnten wir bislang nicht eindeutig 
entscheiden. Bei Blättern, die reich an Säuren sind (z. B. Oxalsäure 
beim Sauerklee) empfiehlt es sich, der Analysensubstanz noch weitere 
Oxalsäure hinzuzusetzen, so daß die Chlorophylle quantitativ in Phae- 
ophytin a und b übergeführt werden. Die Chromatographie der beiden 
Phaeophytine erfolgt ebenfalls an Zucker. Phaeophytin b gibt eine 
Adsorptionszone über Phaeophytin a. Der Photometrierung der Phae- 
ophytine muß eine Umrechnung auf die Chlorophylimenge folgen, die 
uns eine entsprechende Eichung des Photometers ermöglicht. Der mehr 
oder weniger graue Phaeophytinsaum, der in manchen Chromatogrammen 
auftritt, wandert mit dem restlichen Xanthophyll nach Benzolzugabe 
(s. oben) in der Zuckersäule nach unten und muß in einer zweiten Ad- 
sorption von dem Xanthophyll getrennt werden. Man kann aber auch 
so verfahren, daß man den Photometerwert des Phaeophytin enthaltenden 
Xanthophylls rechnerisch bereinigt, indem man eine photometrische 
Bestimmung des Xanthophylls mit dem Filter S 50 und mit den Filtern 
S61 oder S 57 (s. oben) vornimmt. Mit dem roten bzw. gelben Filter 
läßt sich die in Abzug zu bringende Phaeophytinmenge angeben. 

In der Hauptmenge des durch Entmischung abgetrennten Xantho- 
phylls (s. S. 115) können andere gelbliche, methanollösliche Stoffe stecken, 
die dem Augenscheine nach nicht zu erkennen sind und den Photometer- 
wert verfälschen. Besonders kommen hier Anthocyane und Flavone 
in Betracht. Da diese Stoffe wasserlöslich sind, überschichten wir das 
wässerige Methanol mit Äther und versetzen jenes im Scheidetrichter 
mit sehr viel Wasser, wobei das Xanthophyll frei von anderen Stoffen 
quantitativ in Äther übergeht. Man kann auch in übergeschichtetes 
Benzin überführen und das Xanthophyll an Zucker adsorbieren, um ganz 
sicher zu gehen, daß nur Xanthophyll und keine weiteren Begleitstoffe 
zur Photometrie kommen. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universität Heidelberg.) 
ZUR KENNTNIS DES PROTOCHLOROPHYLLS II. 


Von 
A. SEYBOLD und K. EGLe. 


Mit 8 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 3. November 1938.) 


Die Verfeinerung der chromatographischen Methode von Blatt- 
pigmenten, die wir in den letzten Jahren anstrebten, ermöglichte uns 
auch eine vollständige Trennung der Farbstoffkomponenten der grünen 
Kürbissamenhäute. Aus den Häuten frischer, ausgereifter Samen lassen 
sich 5 Farbstoffe, und zwar 2 Carotinoide (Carotin und Xanthophyll), 
die beiden Protochlorophylle a und b und ein Abbauprodukt (s. SEYBoLD 
1937, 8. 718), das wir nunmehr als Phaeophytin der Protochlorophylls a 
identifizieren konnten (s. unten), extrahieren. Von den Carotinoiden 
sei im folgenden abgesehen, zumal bereits GODNEw und KORSGHENEWSKY 
(1930) über deren Verhältnis berichten. Es mu3 jedoch hier betont 
werden, daB wir auf eine vollständige Entfernung der Carotinoide aus 
den Protochlorophyll-Chromatogrammen achteten, um carotinoidfreie 
Protochlorophyllésungen zu erhalten. 

Wir hatten es uns zur weiteren Aufgabe gestellt, die beiden Proto- 
chlorophylle (nunmehr abgekürzt mit P.Chl. a bzw. P.Chl. b) genauer 
zu charakterisieren, um fiir die chemische Erforschung dieses wichtigen 
Farbstoffes, die Noack und Mitarbeiter erfolgreich begonnen haben, 
einige Anhaltspunkte zu schaffen. 

Die chromatographischen Analysen des P.Chl., über die früher be- 
richtet wurde (SEYBOLD 1937), hatte zwei griine Komponenten ergeben, 
die sich bei der Adsorption an Zucker wie die Chlorophylle verhielten 
(P.Chi. b adsorbiert über P.Chl. a; Chlorophyll b über Chlorophyll a) und 
deren Endabsorption im kurzwelligen Spektralbereich der der Chloro- 
phylle entsprach: Die Endabsorption des P.Chl. b setzt bei längeren 
Wellen als bei P.Chl. a ein; die beiden Chlorophyllkomponenten verhalten 
sich bekanntlich entsprechend. Außerdem fanden sich gewisse Unter- 
schiede in der Lage der Spektralbanden und in der Reihenfolge ihrer 
Intensitäten. 

Die Unterschiede in den Spektren der beiden P.Chl. sind nun tat- 
sächlich größer als in der I. Mitteilung angegeben wurde, da in den damals 
gewonnenen b-P.Chl.-Lösungen noch einige Prozente P.Chl. a enthalten 
waren. Die Entwicklung der Chromatogramme nach unserem verfeiner- 
ten Verfahren (s. dieses Heft) führt nun zur vollständigen Trennung der 
beiden Komponenten, die sich spektroskopisch eindeutig unterscheiden. 
Die vergleichende Betrachtung ihrer Abbauprodukte zeigt weitere Unter- 
schiede auf. 
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Als Ausgangsmaterial diente wie bisher ein samenschalenloser Kürbis. 
Die P.Chl. führenden Haute lassen sich von angequollenen Samen leicht 
abziehen. 

Die Extraktion der mit Quarzsand zerriebenen Haute erfolgte in 
95% Methanol, was den Vorteil hat, daB fettartige und andere adsorptions- 
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Abo. 1. Absorptionsspektren von Protochlorophyll a und b verschiedener Konzentrationen 
in Äthyläther. Die Banden beider Protochlorophylle im Orangegelb sind jeweils 
intensitätsgleich. 


störende Körper nicht im Übermaß in die Rohextrakte übergehen. 
Das saftiggrüne, fluoreszierende Methanol ist mit Benzin überschichtet 
worden. Bei Zugabe von Wasser zu dem Methanol tritt das P.Chl. (und 
die Carotinoide zum größten Teil) in das Benzin über. Vor der Chromato- 
graphie an Rohrzucker engten wir die benzinische Lösung im Stickstoff- 
strom ein. Nach dem von uns ausgearbeiteten ‚„Entwicklungsverfahren‘“ 
heben sich in dem Chromatogramm deutlich 3, einige Zentimeter durch 
farblose Zuckerschichten voneinander getrennte Zonen ab. Die untere 
Zone enthält das mit grüner, blaustichiger Farbe adsorbierte P.Chl. a, 
das in ätherischer Lösung blaugrün ist und dem Chlorophyll a sehr ähnlich 
sieht. Die mittlere, viel schmälere Zone sieht in der Adsorptionsröhre 
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gelbbraun aus und stellt das P.Chl. b dar, das in Äther gelöst gelbgrün 
ist und in der Farbe dem Chlorophyll b gleicht. In Äther haben beide 
P.Chl. starke Rotfluoreszenz. Die obere schmale Zone hat fast dieselbe 
Farbe wie die untere. Sie enthält aber ein Gemisch von P.Chl. a und b, 
wie wir bei einer 2. Adsorption dieser Zone feststellen konnten. Wo 
dieses eigenartige Adsorptionsverhalten des Rohextraktes herrührt, 
konnten wir nicht entscheiden. Allem Anscheine nach enthält der Ex- 
trakt einen Stoff, der eine gewisse „‚Adsorptionsstörung‘ bedingt. Nach- 
dem wir uns von dem Mischcharakter der oberen Zone überzeugt hatten, 
verwarfen wir sie bei allen Analysen und stellten weitere Untersuchungen 
nur mit den reinen Lösungen der mittleren (P.Chl. b) und der unteren 
Zone (P.Chl. a) an. Zweite Adsorptionen ergaben stets nur eine P.Chl.- 
Komponente, ein Beweis dafür, daß die Chromatographie der 1. Adsorp- 
tion quantitativ war. 

Bei unseren früher mitgeteilten Analysen ließ sich die obere ,,Misch- 
zone‘ von der mittleren nicht abtrennen, so daß zu Unrecht in die P.Chl. 
b-Lösungen noch etwas P.Chl. a der oberen ,,Mischzone“ geriet. Dadurch 
wurde das Spektrum des P.Chl. b verfälscht. In diesem Spektrum ist eine 
Bande von 645—632 uu intensitätsschwächer als die stärkste Bande 
632—625 angegeben worden. Die Bande 645—632 rührt von P.Chl. a 
her. In reinen P.Chl. b-Lösungen ist sie nicht vorhanden. Auf Grund 
der Untersuchungen von WINTERSTEIN und STEIN (1933) und SToLL 
und WIEDEMANN (1933) gehört die seinerzeit von WILLSTÄTTER und STOLL 
(1913) angegebene Bande 666—659 uu des Chlorophylls b auch nicht zu 
diesem, sondern zu der Komponente a. Das Spektrum von P.Chl. b 
kann nunmehr auch richtig gestellt werden. Der Vergleich der Spektren 
beider Komponenten mag die Unterschiede der Farbstoffe erhellen 
(s. Abb. 1). ; 

Sowohl in der Lage der Banden als auch in der Reihenfolge ihrer In- 
tensitäten lassen sich zwischen P.Chl.a und b unverkennbare Unter- 
schiede feststellen. Noch deutlicher treten aber die spektralen Differenzen 
hervor, wenn wir die relativen Absorptionszahlen in einzelnen Spektral- 























Tabelle 1. 

Komsah- Absorptionsbande (Wellenlänge in uz) = Reihenfolge 
tration " | 1 | u | m | IV | v u Intensitäten 
Protochlorophyll a: 

Stark. . . 648—602 595—553 545—528 | 475 

Mittel . .| 640—632|630—620 |618—603 | 590—572 |572—555 | 545—528 | 470 a x Er 

Schwach . 630—620 |615—605 |582—572 |565 555 |545 530 | 460 I, Rz 
crane b: 

Stark. . . 640—622 = 

Mittel . . 638—625| 61 = 572—56 550-540 105 III, I, 11, IV, V 

Schwach . 632— 625! 595— 590! 590—578| 578—572| 550— III, L. II, IV,V 
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bezirken mittels des ZeiBschen Pulfrichphotometers ermitteln und sie 
graphisch darstellen (Abb. 2). 

Protophaeophytine. Mittels Oxalsäurezusatz zu den ätherischen, 
wasserhaltigen P.Chl.-Lösungen gewannen wir die magnesiumfreien 
Protophaeophytine a und b (abgekürzt P.Ph.a und b). P.Ph.a ist in 
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Abb. 2. Relative Absorption von Protochlorophyli a und b in verschiedenen Spektral- 
biet Von Protochlorophyll b wurden zwei verschiedene Konzentrationen (b, und b,) 
gemessen (Lösungsmittel Äthyläther). 























Tabelle 2. 
x ’ Absorptionsbande (Wellenlänge in zu) Endab- Reihenfolge 
tration i 2S À OR. +. sorption| Intensitäten 
Protophaeophytin a: 
Stark. . . | 645—640 612—560 540—520 | 470 
Mittel . .| 641-638 | 608—582 | 574—561 | 538—525 | 460 III, II, IV,I 
Schwach . | 641—638 | 607—585 | 574—553 | 538—525 | 460 
Protophaeophytin b: 

Stark. . . | 648—640 | 610—584 | 575—560 | 540—518 | 470 
Mittel . . | 643—640 | 610—585 | 572—560 | 540—520 | 470 /|III,IV,II,I 
Schwach . — 605—585 | 570—565 | 538—525 | 460 











starker Konzentration rubinrot, in schwacher gelb mit purpurner Tin- 
gierung. Konzentrierte P.Chl. b-Lösung sieht rotbraun, verdünnte gelb- 
grünstichig, schwach rot tingiert aus. Die Fluoreszenz beider P.Ph. ist 
rot. Die Spektren und die Intensitäten der Banden beider Derivate sind 
in der Tabelle 2 verzeichnet. Einen guten Vergleich beider Derivate 
gestattet vor allem die Abb. 3. 

Sind bei den beiden P.Ph. in der Lage der Banden keine groBen Unter- 
schiede, so ist die Reihenfolge der Bandenintensitäten aber völlig ver- 
schieden. Für P.Ph. a ergibt sich die Reihenfolge III, II, IV, I, für 
P.Ph.b III, IV, II, I. Die relativen Absorptionszahlen sind ebenfalls 
ungleich, besonders im kurzwelligen Teil des Spektrums. In der Abb. 4 
kommen diese Unterschiede deutlich zum Ausdruck. 
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Das Spektrum unseres P.Ph. a stimmt mit dem von Noack und Kiss- 
LING (1929) angegebenen gut iiberein. Auch die Reihenfolge der Intensi- 
täten steht in Einklang mit unseren Befunden. 

Vergleichen wir die Lage der Banden der P.Ph. mit denen der P.Chl., 
so können wir eine „Verschiebung‘‘ der P.Chl.-Banden im Gelb und Grün 
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Abb. 3. Absorptionsspektren von Protophaeophytin a und b verschiedener Konzentrationen 

in Äthyläther. Bei der starken Konzentration haben beide Komponenten gleiche End- 

absorption. Bei der mittleren Konzentration sind die Banden beider Protophaeophytine 
im Gelbgrün, bei der schwachen im Grün jeweils intensitätsgleich. 


nach kürzeren Wellen bei den P.Ph. erkennen. Dieses Verhalten macht 
nun die Differenzen in den Spektren unserer P.Chl. mit dem von Noack 
und KissLine angegebenen verständlich. Es ist schon in der I. Mit- 
teilung (S. 715) darauf hingewiesen worden, daß die von den genannten 
Forschern bei 607—596 uy beobachtete Bande nicht zum P.Chl. gehört; 
sie ist vielmehr dem P.Ph.a zuzuordnen. In der P.Chl.-Lösung von 
Noack und KissLine war demnach eine gewisse Menge P. Phaeophytin, 
die auch eine „Verschiebung‘‘ der Bande im Gelb und Grün nach „rechts“ 
hervorruft. In unseren Chromatogrammen trat stets ein mehr oder 
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weniger groBer grauer, schon in der Zuckersäule stark rotbraun fluores- 
zierender Saum von P.Ph. a auf. Dieser läßt sich leicht von den P.Chl., 
dagegen schwer von den Carotinoiden abtrennen (s. SEyBoLD 1937, 
Anmerkung S. 718). Da Noack und KissLiNG mit Aceton extrahierten, 
was unserer Erfahrung nach die Bildung von Phaeophytinen begiinstigt 
(s. SEYBOLD und EcLE 1938, S. 105), ist die Vermutung, daß das von 
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Abb. 4. Relative Absorption von Protophaeophytin a und b in verschiedenen 
Spektralgebieten (Lösungsmittel Äthyläther). 























Noack und KissLiNG angegebene P.Chl.-Spektrum ein Mischspektrum 
von P.Chl. und P.Ph. war, begründet. 

Ob gewisse Mengen P.Ph. in vivo in den Häuten frischer Samen 
vorliegen, oder ob sie erst bei der Extraktion gebildet werden, konnten 
wir nicht eindeutig entscheiden. Selbst bei der Extraktion frischer 
Häute unreifer Samen ließ sich chromatographisch stets P.Ph. a nach- 
weisen, auch wenn für ‚neutrale‘ Extraktion Sorge getragen wurde. 
Es ließe sich denken, daß durch Aminosäuren bei der Extraktion unver- 
meidlich ein bestimmter Teil des P.Chl. zu P.Ph. abgebaut wird. 


Alkalischer Abbau der Protochlorophylle. 

Die stärksten spektralen Unterschiede zwischen den beiden P.Chl.- 
Komponenten weisen nach unserer bisherigen Erfahrung die alkalischen 
Abbauprodukte auf. Behandelt man die ätherischen Lösungen ohne 
Erwärmung mit 30% methanolischer Kalilauge, so bilden sich wohl 
in Analogie zu den Chlorophyllen die phytolfreien Protochlorophylline 
(abgekürzt mit P.Chln.). Die „Phasenprobe‘‘ verläuft positiv. P.Chl. a 
zeigt zuerst braune, dann hellgelbe und dunkelgelbe Verfärbung, die 
dann in wenigen Sekunden in Rotgelb übergeht. P.Chl. b verfärbt sich 
bei derselben Behandlung zitronengelb, um nach wenigen Sekunden 
gelbgrün zu werden. Beide P.Chin. haben rotbraune Fluoreszenz. Der 
über den in methanolischer KOH gelösten P.Chin. geschichtete Äther 
ist farblos, ein Beweis, daß unsere P.Chl.-Lösungen carotinoidfrei waren. 


Zur Kenntnis des Protochlorophylls II. 125 


























Tabelle 3. 
Absorptionsbande (Wellenlänge in uu)| „. . . | Reihenfolge 
d 
Ia Ib Il sorption |; tensitaten 
Protochlorophyllin a. .| 608—598 | 598—592 | 572—545 450 II, Ia, Ib 
Protochlorophyllin b . .| 640—620 | 620—615 | 593—568 480 Ia, II, Ib 


Die Spektren der beiden P.Chin. enthält Tabelle 3. 
In der Abb. 5 tritt die verschiedene Lage der Bande beider Spektren 
besonders deutlich in Erscheinung, so daß wir die Komponenten in einem 
700 600 500 won 


























Abb. 5. Absorptionsspektren von Protochlorophyllin a und b in methanolischer KOH. 
I. Bande beider Spektren intensitätsgleich. 


Gemisch nebeneinander erkennen können. Bei der Prüfung auf P.Chl. a 
und b in einer Lösung kommt uns demnach die KOH-Verseifung zu 
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Abb. 6. Relative Absorption von Protochlorophyllin a und b in verschiedenen 
Spektralgebieten (Lösungsmittel wäßriges Methanol). 












































Nutzen (s. S. 127). Die relativen in Abb. 6 graphisch dargestellten Ab- 
sorptionswerte lassen die Unterschiede anschaulich hervortreten. 


Alkalischer Abbau der Protophaeophytine. 


Bei dem alkalischen Abbau der Protophaeophytine unter Erwärmung 
erhielten wir 2 Derivate, deren Spektren sich nicht so deutlich wie die 
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der Protochlorophylline unterscheiden, obwohl unverkennbare Unter- 
schiede vorhanden sind (Abb. 7). Wie wir die auf diese Weise gewonnenen 
Stoffe in Analogie zu dem Chlorin e und Rhodin g der durch Alkali 
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Abb. 7. Absorptionsspektren alkalischer Abbauderivate der Protophaeophytine a und b 
in KOH. Die Bande im Grün ist bei beiden Spektren intensitätsgleich. 


abgebauten Chlorophylle benennen müssen, soll dahingestellt bleiben. 
Der aus P.Ph.a entstandene Körper sieht fleischrot, der aus P.Ph. b 
gewonnene gelbbraun aus. Beide fluoreszieren rot. Gegenüber den 
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Abb. 8. Relative Absorption der alkalischen Derivate der Protophaeophytine in 
verschiedenen Spektralgebieten (Lüsungsmittel Methanol). 


Phaeophytinspektren fällt die starke Bandenverbreiterung im Griinbleu 
(535—505) auf (s. Abb. 7). Bei dem b-Derivat ist die Grünbande die 
stärkste, bei dem a-Derivat hingegen die Bande 575—567. Die I. schmale 
Bande des b-Derivats ist gegenüber P.Ph. b um etwa 14 uu ins Rot 
verschoben, während das a-Derivat gegenüber P.Ph. a keine solche Ver- 
schiebung aufzeigt. 

Noack und KissziNG (1929) haben bereits Aufspaltungen des P.Ph. 
vorgenommen. Die von ihnen angegebenen Spektren stimmen mit 
unseren Befunden teilweise überein. Da es uns nicht um die Konstitution 
dieser Derivate, sondern um den Nachweis ging, daß auch der stärkere 
alkalische Abbau der P.Ph. zu 2 ungleichen Derivaten führte, sind wir 
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diesen Unterschieden nicht weiter nachgegangen. Aus der graphischen 
Darstellung der Relativwerte in Abb. 8 kommt der zwischen den beiden 
Derivaten in der Absorption bestehende Unterschied zum Ausdruck. 


Ergänzende Bemerkungen. 

An der Verschiedenheit der beiden chromatographisch getrennten 
Komponenten des Protochlorophylis kann nunmehr kein Zweifel mehr 
bestehen, doch den Einwand, daß unser P.Chl.b ein „Kunstprodukt“ 
unserer Analyse sei, müssen wir noch entkräften. Es ließe sich denken, 
daß die Extraktion mit Methanol zu dem Kunstprodukt ,,Protochloro- 
phyll b“ führt. Extrahierten wir anstatt mit Methanol mit Äther oder 
Aceton, so ergab die Chromatographie (aus Benzin, in das die Roh- 
extrakte übergeführt wurden) ebenfalls die b-Zone. 

In einem weiteren Versuch extrahierten wir die Samenhäute direkt 
in methanolischer Kalilauge und konnten in dem Filtrat die Protochloro- 
phylline a und b deutlich nebeneinander nachweisen (s. S. 125). Auch 
die direkte Verseifung eines ätherischen Rohextraktes mit KOH zeigte 
das b-Protochlorophyllin an. Aus diesen Versuchen geht hervor, daß 
die b-Komponente nicht bei der Extraktion aus P.Chl. a gebildet wird. 
Daß das P.Chl.b kein Kunstprodukt der Chromatographie ist, geht 
daraus hervor, daß 2. und 3. Adsorptionen von reinem P.Chl. a keine ,,b- 
Zone“ aufwiesen. An Adsorptionssäulen aus Stärke und Talkum trat bei 
der Chromatographie des Rohextraktes ebenfalls die b-Zone auf. 

Wir dürfen demnach folgern, daß in den grünen Häuten der Kürbis- 
samen 2 Komponenten des P.Chl. vorhanden sind. Mengenmäßig ist 
P.Chl. b gegenüber P.Chl.a allerdings gering. Schätzungsweise liegt 
bei unserem Analysenmaterial ein Verhältnis 1:12 vor. Da nach unseren 
Untersuchungen Chlorophyll a in der Bildung dem Chlorophyll b voraus- 
eilt (SEyBoLD und EGLE 1938), wäre also hier eine gewisse Analogie 
gegeben. Auch hinsichtlich der Resistenz gegenüber Säuren scheint eine 
Ähnlichkeit zwischen den Komponenten der Chlorophylle und der P.Chl. 
zu bestehen. P.Chl. b ist relativ säurebeständiger als P.Chl. a; Chloro- 
phyll b verhält sich gegenüber a ebenso (s. EGLE, noch nicht veröffent- 
licht). 

In zwei anderen Kürbisarten, die schalentragende Samen ausbildeten, 
konnten wir ebenfalls P.Chl.b nachweisen, so daß wir ganz allgemein 
damit rechnen können, daß 2 Komponenten des P.Chl. vorliegen. Nach 
Noack soll das P.Chl. die Vorstufe der Chlorophylle sein. Sein Schüler 
SCHARFNAGEL (1931) hat es wahrscheinlich gemacht, daß aus dem P.Chl. 
sich bei Belichtung Chlorophyll entwickelt. 

In Übereinstimmung mit SCHARFNAGEL bildeten in unseren Versuchen 
nur solche Kürbissamen bei Belichtung Chlorophyll, die noch keine er- 
grünten Samenhäute hatten. Nebenbei sei bemerkt, daß in den Samen 
junger, gelbgefärbter carotinoidreicher Samen, die eine eben beginnende 
Ergrünung vor der Belichtung aufwiesen, bereits beide P.Chl. nach- 











128 A. Seybold und K. Egle: Zur Kenntnis des Protochlorophylls II. 


gewiesen werden konnten. Das P.Chl. b kann demnach also weder als 
eine Alterungserscheinung des P.Chl. a in vivo aufgefaßt werden, noch 
kann das P.Chl. b ein Photooxydationsprodukt der a-Komponente sein. 

Eine quantitative Analyse der Chlorophyllbildung aus P.Chl. ließ 
sich leider chromatographisch nicht ausführen, da uns bis jetzt eine 
völlige Trennung von Chlorophyll und P.Chl. nicht gelang. Chromato- 
graphiert man aus benzinischer Lösung ein Gemisch von Chlorophyll a 
und P.Chl. a an Zucker, so kann man wohl in der unteren Hälfte der 
Adsorptionszone eine relative Anreicherung von Chl.a, in der oberen 
von P.Chl. a feststellen. Solange aber keine einwandfreie Zonenbildung 
beider Farbstoffe eintritt, kann man die quantitative Umbildung des 
P.Chl. zu Chlorophyll auf chromatographischem Wege nicht verfolgen. 
Andere Adsorptionsmittel wie Stärke, Kalziumkarbonat und Talkum 
waren übrigens hierzu ebensowenig geeignet. 

Ob die Umbildung der P.Chl. zu Chlorophyll sich tatsächlich in der 
von Noack und Mitarbeitern entwickelten Weise vollzieht, bedarf also 
noch einer Bestätigung. Vielleicht sind die jungen Chromatophoren der 
Kürbissamenhäute im Licht zur Bildung von Chlorophyll befähigt, ohne 
daß das P.Chl. dabei oxydiert wird. Bei unseren Versuchen hatten wir 
den Eindruck, daß bei Belichtung der Häute das P.Chl. mengenmäßig 
nicht abnimmt, mindestens nicht in dem Maße, wie Chlorophyll gebildet 
wird. Damit soll nicht die Anschauung von MONTEVERDE, LUBIMENKO 
und Lrro, daß das P.Chl. ein postmortales Zersetzungsprodukt einer 
unbekannten Chlorophyllvorstufe sei, gestützt werden. Es ließe sich auch 
denken, daß das P.Chl. ein besonderes „Nebenprodukt‘ der Chlorophyll- 
bildung ist, das bei Belichtung nicht zu Chlorophyll wird. Was wir uns 
chemisch zurechtlegen und experimentell darstellen können, braucht 
physiologisch nicht so abzulaufen. Der Befund, daß zwei P.Chl. vorliegen, 
die eine gewisse Ähnlichkeit mit den beiden Chlorophyllkomponenten 
aufweisen, macht ebenso die Vorstellung zweifelhaft, daß das Chlorophyll b 
physiologisch das Photooxydationsprodukt von Chlorophyll a ist. Sollte 
sich das P.Chl. als Vorstufe des Chlorophylls erweisen, so dürfte Chloro- 
phyll a aus P.Chl. a, Chlorophyll b aus P.Chl. b hervorgehen. Im nächsten 


Jahr werden wir uns mit dieser Frage erneut beschäftigen. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universität Göttingen.) 


DER EINFLUSS VERSCHIEDENFARBIGEN ANZUCHTLICHTES 
AUF DIE CO,-ASSIMILATION UND DEN FARBSTOFFGEHALT 
VON HELODEA CANADENSIS. 


Von 
W. Sımonis. 


Mit 13 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 20.Oktober 1938.) 


I. Einleitung. 


Die Abhängigkeit der Kohlensäureassimilation. der Pflanzen von den 
Lichtverhältnissen, die während des Vorlebens auf sie gewirkt haben, ist 
nach zwei verschiedenen Richtungen hin untersucht worden. 

Einerseits wurde einheitliches Pflanzenmaterial für längere oder 
kürzere Zeit Lichtfeldern ausgesetzt, die lediglich in ihrer Lichtintensität 
ungleich waren. Assimilationsversuche ergaben, daß sich die Assimi- 
lationswerte je nach der Vorbehandlung sehr unterschieden, und daß in 
den meisten Fällen die Versuchspflanzen in denjenigen Lichtintensi- 
täten die relativ größte assimilatorische Leistung entwickelten, in denen 
sie aufgewachsen waren (LUNDEGARDH 1921; Harper 1923, 1930, 1933; 
MonTFoRT und NEYDEL 1928; BoysEN-JENSEN 1929 u.a.). 

Andererseits wurde der Einfluß der Lichtqualität bei der Anzucht der 
Versuchspflanzen auf die spätere assimilatorische Leistung in verschie- 
denfarbigem Licht zu klären versucht. Die Untersuchungen hierüber 
wurden zunächst an Blaualgen vorgenommen, die die Fähigkeit besitzen, 
unter dem Einfluß verschiedenfarbigen Lichtes ihren Farbstoffgehalt zu 
verändern (GarpuKow 1902, 1903; BorEescH 1919). Es zeigte sich 
dabei, daß auch die Lichtqualität die assimilatorische Leistung so änderte, 
daß die untersuchten Algen in der Lichtfarbe des Anzuchtlichtes relativ 
am stärksten assimilierten (HARDER 1923). An höheren Wasser- und 
Landpflanzen wurden diese Versuche in größerem Maße und unter 
möglichst konstanten Bedingungen jedoch nicht durchgeführt, weil 
Änderungen des Farbstoffgehaltes auf Grund der Ergebnisse von WILL- 
STÄTTER und SroLz 1918 und damit Änderungen der assimilatorischen 
Leistung bei höheren Pflanzen unwahrscheinlich zu sein schienen. Es 
liegen lediglich von Burns (1933, 1937) eine Reihe von Angaben vor, 
nach denen bei Pinus-Arten, die in rotem und blauem Licht angezogen 
wurden, eine Verbesserung des Nutzeffektes! im roten Versuchslicht bei 
den in rotem Licht gewachsenen Pflanzen gegenüber den Blaulicht- 
Assimilationsleistung 
absorbierte Energie ' 

Planta Bd. 29. 9 
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pflanzen eingetreten war. Leider sind in diesen Versuchen die Licht- 
intensitäten bei der Anzucht der Pflanzen nicht gleich gewesen, so 
daB eine Entscheidung der Frage nach einer Beeinflussung der Assi- 
milation durch qualitativ verschiedenes, energiegleiches Anzuchtlicht auf 
Grund dieser Versuche noch nicht môglich ist, da auch verschiedene 
Lichtintensität bei der Anzucht des Materials die gefundenen Unter- 
schiede im Nutzeffekt hervorgerufen haben kénnte. 

Durch Untersuchungen an Meeresalgen versuchen Montrort (1937 I, 11) 
und seine Mitarbeiter neuerdings, im Gegensatz zu den bisher besprochenen 
Arbeiten, nachzuweisen, daB das Vorleben fiir die assimilatorische Lei- 
stung im Vergleich zu der genotypisch festgelegten Reaktionsnorm nur 
von sehr untergeordneter Bedeutung ist. 

Um den Einfluß der Vorbehandlung mit verschiedenen Lichtfeldern 
auf die CO,-Assimilation bei héheren Pflanzen weiter zu klaren, wurden 
Assimilationsversuche mit Helodea canadensis angestellt, die in verschie- 
denfarbigem Licht aufgezogen wurde. Uber Teilergebnisse dieser Ver- 
suche liegen schon mehrere Mitteilungen vor (HARDER, DöRING, SIMONIS 
1936; HARDER, Sımonıs 1938; HARDER, Smonis, BoDE 1938). 

Da in diesen Versuchen zur Bestimmung der Assimilationsintensität 
die Blasenzählmethode benutzt wurde, war es nicht möglich, die absolute 
Assimilationsgröße festzustellen, sondern es wurde lediglich die für die 
gleiche Assimilation in den verschiedenen Farben benötigte Lichtinten- 
sität bei jeder einzelnen Pflanze bestimmt. Die Höhe der in jeder Farbe 
erforderlichen Lichtintensität ließ dann Rückschlüsse auf eine etwaige 
Änderung der assimilatorischen Leistung der Versuchspflanzen in den 
verschiedenen Farben zu. 

Insbesondere ergaben sich drei Fragen: 

1. Können höhere Pflanzen durch Aufzucht in verschiedenfarbigem, 
intensitätsgleichem Licht ihre assimilatorische Leistung ändern ? 

2. Beruht die etwaige Änderung der assimilatorischen Leistung 
durch Anzucht in verschiedenfarbigem Licht auf der Frequenz oder nur 
auf der Lichtquantenzahl ? 

3. Tritt durch die Anzucht in verschiedenfarbigem Licht eine Än- 
derung des Farbstoffgehaltes der Pflanzen ein ? 


II. Methodik. 
1. Anzucht des Materials. 

Als Versuchsobjekt diente Helodea canadensis, die aus einem kleinen, 
schwach fließenden Zufluß der Leine in der Nähe von Göttingen stammte. 
Von diesen im folgenden als Frischmaterial bezeichneten Pflanzen 
wurden 8cm lange Sprosse in Aquarien in Sand gepflanzt und mit 
Leitungswasser unter roten, blauen und weißen Lichtfeldern kultiviert. 
Zu diesem Zweck befanden sich die Aquarien in Anzuchtkästen von 28 cm 
Höhe und 50cm Länge, deren Oberfläche mit Lichtfiltern bedeckt war. 
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Die Intensität des Wachstums war in den verschiedenen Anzucht- 
kästen durchaus verschieden. Die wachstumsférdernde Wirkung des 
roten Lichtes und die wachstumshemmende des blauen Lichtes, wie sie 
in den Versuchen von PFEIFFER (1928), TzopoREsco (1929), FuNKE 
(1931) u. a. gefunden wurde, zeigte sich in unseren Versuchen ebenfalls. 

Als Lichtquelle fiir die Anzucht des Materials diente, bis auf gewisse, 
spâter zu besprechende Versuchsreihen das natürliche Tageslicht in einem 
Gewächshaus. Die in rotem, blauem und weißem Licht aufgezogenen 
Pflanzen sind im folgenden z- 
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lösungen benutzt, weil die An- Blavfilter ausgezogene Kurve. 
schaffung von Schottschen Farb- 
filtern in großem Ausmaß nicht möglich war und sich Gelatinefilter als nicht licht- 
beständig erwiesen hatten. Das rote Filter bestand aus einer 0,036%igen Safranin- 
T-Lösung, das blaue aus einer Lösung von Kupferazetat mit geringem Zusatz von 
Gentianaviolett (1000g Wasser, 54,2g Kupferazetat, 1,8 cem einer 0,2%igen Stamm- 
lösung von Gentianaviolett)!. Das Material, das in weißem Licht kultiviert werden 
sollte, wurde dem natürlichen, diffusen Tageslicht ohne Dazwischenschalten von 
Farblösungen ausgesetzt. Die Filterlösungen wurden von Zeit zu Zeit, etwa alle drei 
Wochen, bei intensiver Sonnenstrahlung öfter, erneuert, weil das Gentianaviolett 
nicht ganz lichtbeständig ist. Die Lichtdurchlässigkeit der Rot- und Blaufilter 
geht aus Abb. 1 hervor. 

Die spektrale Durchlässigkeit der Filter wurde vor dem Spektroskop mit einer 
Mollschen Thermosäule ausgemessen, wobei in den Strahlengang ein Schottsches 
rilter (BG 19) geschaltet wurde, das den größten Teil der infraroten Strahlen, 
welche das Rotfilter hindurchließ, absorbiert. Außerdem wurden beide Filter 
spektrophotographisch mit längerer Belichtungszeit aufgenommen, um festzustellen, 
ob Überschneidungen der Durchlässigkeitsbereiche beider Filter vorhanden sind. 
Dies war aber nicht der Fall. 


2. Herstellung energiegleichen Anzuchtlichtes. 

Um in den Anzuchtkästen Energiegleichheit des eingestrahlten Lichtes zu 
erhalten, mußte eine Energieabgleichung der Filter vorgenommen werden. Die 
Messungen wurden wegen der im Tageslicht häufigen Intensitätsschwankungen im 
künstlichen Licht vorgenommen und nach den von SEYBOLD (1936) ermittelten 
Werten für die Energieverteilung in den verschiedenen Spektralbezirken eines natür- 
lichen und eines künstlichen Lichtfeldes korrigiert. Neuerdir gs wurde von O. Bone? 


1 Die Farblösungen hat Herr Dr. Kart HÔHN am hiesigen Institut in der ange- 


gebenen Weise ausprobiert und zusammengestellt 
2 Bopr, O.: Bisher unveröffentlichte Untersuchungen. 
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am hiesigen Institut bei sehr konstanten Witterungsverhältnissen eine Nachprüfung 
der Durchlässigkeit unserer Filter in natürlichem Tageslicht vorgenommen, die 
mit unseren Messungen vüllig übereinstimmende Werte ergab. 

Die Abgleichung erfolgte durch verschiedene Papiersorten, deren méglichst gleiche 

Absorption in allen Spektralbereichen spektrophotographisch festgestellt worden 
war. AuBer der Angleichung der verschiedenfarbigen Filter untereinander wurden 
noch 3 Intensitätsstufen hergestellt, deren Verhältnis auf 1: 6: 12 abgestuft war 
(Intensitätsstufen I, II, II). 

Die durch die Filter hindurchgelassene Intensität wurde unter einer 500-Watt- 
Osramlampe mit Hilfe einer Mollschen Thermosäule ausgemessen, wobei die 

igkeit des Rotfilters für die Wärmestrahlen die Messung fast nicht 
beeinträchtigte, da während der gesamten Messungen eine Wasserküvette mit 
einer Schichtdicke von 9 em zur Absorption der Strahlen über 1,1. und ein Glas- 
filter von Schott (BG 19, 4mm) zur Absorption der übrigen infraroten Wellen 
in den Strahlengang eingeschaltet wurden. 

Bei der Abgleichung der Lichtintensität ergaben sich gewisse Fehler. Die Fein- 
heit der Energieabgleichung wurde durch die bereits ziemlich hohe Strahlungs- 
absorption des dünnsten verwendeten Papiers (Ölpauspapier) bestimmt, die etwa 
3% der durchgelassenen Strahlung betrug; hierdurch kann demnach ein Fehler 
von 1,5% bei der Abgleichung entstehen. Ein weiterer Fehler kam dadurch zustande, 
daß die Anzuchtkästen dem natürlichen Tageslicht ausgesetzt waren. Auf diese 
Weise kommen infolge der Schwankungen in der spektralen Zusammensetzung 
des Tageslichtes Änderungen in der Intensität zwischen den einzelnen Filtern vor. 
Da z. B. bei klarem Wetter das Licht relativ reicher an blauen Strahlen ist als bei 
bedecktem Himmel (Dorno 1919, LunpEGARDH 1930), wurde an trüben Tagen 
die Lichtintensität in den Anzuchtkästen zugunsten des Rotmaterials verschoben. 
Endlich ließ sich die Temperatur in den Anzuchtkästen nicht völlig konstant halten, 
so daß im Sommer die Temperatur in den Kästen des Rotmaterials bei starker 
Sc bestrahlung um 1—2° höher als in denen des Blaumaterials lag. Im Herbst 
und Winter dagegen waren die Temperaturen während des ganzen Tages nahezu 
gleich. Wieweit diese Fehler die Versuchsergebnisse beeinflussen können, wird 
weiter unten besprochen (vgl. S. 143). 











3. Herstellung von assimilationsgleichem Anzuchtlicht. 


Für eine bestimmte Versuchsreihe sollten die Kulturen unter künstlichem Licht 
so angezogen werden, daß in den verschiedenen Lichtfeldern, außer völliger Tempe- 
raturkonstanz, die assimilatorische Leistung der Pflanzen gleich war; die Anzucht 
sollte also in „assimilationsgleichem Licht“ vorgenommen werden. Setzt man die 
Lichtintensität für eine bestimmte Assimilation im blauen Licht gleich 100, so er- 
gaben, wie Assimilati zeigten, 77% des weißen und 38% des roten 
Lichtes für das verwendete Frischmaterial — das Material verhielt sich in den 
Jahreszeiten etwas verschieden — die gleiche Assimilation wie im blauen Licht. 
Diese Werte wurden für die Intensitätsverteilung in den Anzuchtkästen benutzt. 
Die Abgleichung geschah wiederum mit Hilfe verschiedener Papiersorten vor einer 
500-Watt-Osramlampe. 

Die Kulturen dieser Reihe wurden täglich 14 Stunden mit je 300 Watt beleuchtet. 
wobei je3, nahe beieinander angebrachte mattierte 100-Watt-Birnen als Beleuchtungs- 
körper dienten. Die Lampen befanden sich 16 cm über den Anzuchtaquarien und 
wurden ständig durch fließendes Leitungswasser gekühlt, um ein Ansteigen der 
Temperaturen in den Anzuchtkästen zu vermeiden. Hinter den Lampen befanden 
sich noch Reflektoren, um die Lichtintensität zu erhöhen. Im übrigen war die 
ganze Versuchsanordnung nach außen lichtdicht abgeschirmt. 
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4. Anordnung der Assimilationsversuche. 

Die Assimilationsversuche wurden, wie schon gesagt, mit Hilfe der 
Blasenzählmethode vorgenommen. Dabei wurde aber die Zahl der Blasen 
in der Zeiteinheit nur dazu benutzt, die Lichtintensität in den ver- 
schiedenen Lichtfeldern stets so einzustellen, daß gleiche Blasenzahl 
und damit konstante Assimilation vorhanden war (vgl. SCHMUCKER 1930). 
Gemessen wurden also die Lichtintensitäten, die zur Erzielung der 
gleichen Assimilation im roten, blauen und weißen Licht bei einer be- 
stimmten Versuchspflanze erforderlich waren. Auf diese Weise wurden 
die Messungen von der Größe der Blasen und von anderen Schwierig- 
keiten der Blasenzählmethode völlig unabhängig. Es blieb lediglich der 
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Abb. 2. Versuchsanordnung für die Assimilationsmessungen. Bl,—Bl, Blenden; F Kiivette 
mit Farblösungen; G Graugläser; H Horizontalmikroskop; Ki Klammer zum Befestigen 
von Glasstab und Pflanze; K,—K, Kiivetten mit Kühlwasser; L 3000-Watt-Lampe: 
R Rollen zum Verschieben der Lampe; S Schiene; Sk Skala. 



































eine Nachteil bestehen, daß die absolute Assimilationsgröße nicht ermittelt 
werden kannte. 


Auf die Mängel der Blasenzählmethode ist sehr häufig hingewiesen worden 
(Knıer 1915, ARNOLD, 1931 u.a.). Neuerdings hat außerdem GESsNER (1937) 
gezeigt, daß bei langdauernden Versuchen in stehendem Wasser infolge des sinken- 
den CO,-Gehaltes und steigender p,-Werte in unmittelbarer Nähe der Versuchs- 
pflanzen die Assimilation sinkt. Ein derartiger ,,Stagnationseffekt“ muß sich gerade 
bei der Blasenzählmethode geltend machen. Bei unseren Messungen spielt dieser 
Fehler aber, wie sich noch ergeben wird, keine Rolle (vgl. S. 134). 

Die Versuchspflanzen wurden von einer künstlichen Lichtquelle, deren Ab- 
stand von den Pflanzen veränderlich war, beleuchtet (Abb.2, L). Es wurde eine 
3000-Watt-Osram-Projektionslampe (110 Volt) mit senkrechter Leuchtfläche ver- 
wendet, deren Stromstärke durch einen Stromregler konstant gehalten wurde. 
Die Lampe war auf einer Schiene (S) fahrbar angebracht, so daß ihr Abstand von 
der Pflanze bis auf -+ 1/, mm reguliert werden konnte. 

Die Versuchspflanze befand sich in einer mit Leitungswasser gefüllten, plan- 
parallelen Küvette (K,) und war an einem Glasstab, mit der Schnittfläche nach 
oben angebunden. Zur Konstanthaltung der Temperatur befand sich die Küvette 
(Kj) in einer zweiten, größeren Küvette (K,). Diese war in einem innen geschwärzten 
Kasten untergebracht, der Licht nur durch eine Blende (B ,) erhielt. Die Schnitt- 
fläche der Versuchspflanze konnte mit einem Horizontalmikroskop (H), zur Messung 
der Blasenzahl und zur dauernden Kontrolle der Blasenabgabe, beobachtet werden. 
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Der Kasten, in dem sich die Kiivette mit der Versuchspflanze befand, und das 
Horizontalmikroskop waren auf einem besonderen, von der iibrigen Versuchsan- 
ordnung völlig getrennten, fest stehenden Tisch aufgebaut, um die bei der Lampen- 
verschiebung entstehenden Erschütterungen auszuschalten, die den Gasmantel um 
die Versuchspflanze und damit den gleichmäßigen Blasenstrom zerstören oder auch 
eine Entstehung unerwünschter Blasen an der Schnittfläche verursachen könnten. 

Zwischen der Lampe und der Versuchspflanze befand sich das Rot- bzw. Blau- 
filter (F), das auf einer Schiene auswechselbar vor der Blende (B/,) angebracht war. 
Als Filter dienten die gleichen Farblösungen, die auch bei den Anzuchtkästen be- 
nutzt wurden. Da das von den Filtern hindurchgel 1e Licht energiegleich sein 
sollte, wurden vor die Filter noch austauschbare Schottsche Graugläser (G) geschaltet. 
Endlich diente eine planparallele Küvette (K,), Länge 8 cm, mit fließendem Lei- 
tungswasser zur Abschirmung der Wärmestrahlung seitens der Lichtquelle. Reflexe 
und andere schädliche Nebenlichter wurden durch Blenden völlig ausgeschaltet. 
Die ganze Apparatur! stand in einem großen, ziemlich temperaturkonstanten 
Dunkelzimmer. 





5. Verlauf der Assimilationsversuche. 


Einen Tag vor Beginn des Versuches wurden die benötigten Pflanzen, die 
sich seit mindestens 6 Wochen in dem Anzuchtlicht befanden, den Kästen ent- 
nommen und in Küvetten mit Leitungswasser in einem Dunkelraum aufgestellt. 
Beim Versuchsbeginn anı nächsten Morgen wurden die etwa 10 cm langen Sprosse 
in frisches Leitungswasser in die Versuchsküvette gebracht und die Schnittflächen 
zur Erzielung eines gleichmäßigen, nicht zu langsamen Blasenstromes, wenn nötig 
wiederholt, erneuert. Dann wurde Licht eingestrahlt, das jeweils der Anzucht- 
farbe entsprach. Die Entfernung der Lampe von der Pflanze wurde dabei auf 
Grund der Erfahrungen so gewählt, daß zur Erzielung einer konstanten Assimi- 
lationsintensität später keine großen Entfernungsänderungen mehr erforderlich 
waren. (Für Rotmaterial etwa 73 cm, für Weißmaterial etwa 60 cm und für Blau- 
material 50 cm.) Sobald die Blasenzahl bei wiederholter Messung mit der Stopp- 
uhr konstant geworden war, und ferner ersichtlich war, daß es sich um einen natür- 
lichen, durch Assimilation hervorgerufenen Blasenstrom handelte, wurde die 
Pflanze mit blauem Licht bestrahlt, ganz gleich, welches Material vorlag. In diesem 
Fall stand die Lampe stets in 50cm Abstand von der assimilierenden Pflanze. 
Nach kurzer Zeit warsder Blasenstrom wieder konstant, und es konnte jetzt mit 
der eigentlichen Messung begonnen werden. 

Es wurden. mit der Stoppuhr 10 Blasen 8—10mal hintereinander abgestoppt, 
so daß eine ganz sichere Prüfung der Konstanz des Blasenstroms möglich war. 
Anschließend wurde die Lichtfarbe gewechselt. Um eine völlige Übereinstimmung 
der Blasenzahl in den verschiedenen Lichtfarben zu bekommen, war jedoch häufiges 
Vertauschen der Lichtfelder erforderlich. Da bei längerer Dauer der Versuche 
immer eine ganz langsame Änderung der Blasenzahl in der Zeiteinheit, bei Beginn 
der Versuche eine geringe Zunahme, nach mehreren Stunden eine Abnahme (Stag- 
nationseffekt) eintrat, mußte die Blasenzahl im blauen Licht bei 50 cm Abstand 
der Lampe nach jeder Messung in einem anderen Lichtfeld zur Kontrolle erneut 
bestimmt werden. 

Auf diese Weise gelang es, den Abstand der Lampe sowohl bei rotem als auch 
bei weißem Licht bis auf 0,1 cm genau festzulegen. Durch Kontrollmessungen 
der gleichen Versuchspflanze an verschiedenen Tagen wurde festgestellt, daß sich 
die Werte meistens kaum geändert hatten. Trat eine Änderung ein, so lag sie weit 
unterhalb der Fehlergrenzen für die Gesamtversuche. 


1 Herren Mechanikermeister CLÜVER, Göttingen, danke ich auch an dieser 
Stelle für die Hilfe beim Bau und der Einrichtung der Apparaturen. 
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AnschlieBend sei ein einzelner Versuch mit Rotmaterial geschildert : 

Versuch 43. 26. 8.36. Rotmaterial aus Intensitätsstufe II. 

25.8. Mehrere Versuchspflanzen wurden um 18 Uhr dem Anzucht- 
kasten entnommen, an Glasstäbe angebunden und in die Dunkelkammer 
in Kiivetten mit frischem Leitungswasser gestellt. 

26. 8. Um 8 Uhr 30 Min. erhielten die Pflanzen neue Schnittflächen 
und wurden erneut in frisches Leitungswasser (Wassertemperatur 15°) in 
die Versuchskiivette gebracht. Dann wurde rotes Versuchslicht (Lampen- 
abstand 74,0 cm) eingestrahlt. 

Um 10 Uhr wurden Luftblasen, die sich in der Versuchskiivette an 
der Glaswandung gebildet hatten, vorsichtig mit einem Glasstab bzw. 
Pinsel beseitigt (Wassertemperatur 17,5°). Zwei von den vier in den Ver- 
such genommenen Pflanzen besaBen anscheinend einen konstanten 
Blasenstrom, der bei Verdunkelung sofort aussetzte. Messungen mit 
der Stoppuhr bei der einen Pflanze — es wurde jeweils die Zeit fiir 8 Blasen 
abgestoppt —ergaben 9,8, 10,0, 9,9, 9,9, 10,1, 10,0, 10,0, 9,9 Sek.; Mittel- 
wert 9,95 Sek. Diese Pflanze wurde in den endgiiltigen Assimilations- 
versuch genommen. 

Zunächst wurde das Filter gewechselt und blaues Licht eingestrahlt, 
wahrend gleichzeitig eine Hilfsperson die Lampe auf 50,0 cm Entfernung 
von der Pflanze verschob. Diese Umstellung nahm etwa 1 Sek. in 
Anspruch. AnschlieBend wurde wiederum die Zeit in Sekunden be- 
stimmt, in der 8 Blasen abgegeben wurden. Blaues Licht, 50 cm: 9,0, 
9,2, 9,1, 9,2, 9,1, 9,0, 9,0, 9,2; Mittelwert 9,1 Sek. 

Der Blasenstrom war also im blauen Licht schneller geworden. Nunmehr 
wurde wieder rotes Licht eingestrahlt, die Lampe jetzt aber auf 72,0 cm gebracht, 
da 74,0 cm ja offensichtlich zu weit war. 

Rotes Licht, 72,0 cm: 9,4, 9,0, 9,0, 9,1, 9,3, 9,5, 9,2, 9,0. Mittelwert 9,19 Sek. 

Zur Kontrolle wurde wieder blaues Licht gegeben. 

Blaues Licht, 50,0 cm: 9,4, 9,4, 9,4, 9,6, 9,4, 9,3, 9,7, 9,4. Mittelwert 9,45 Sek. 

Gegeniiber der ersten Messung im blauen Licht war der Blasenstrom etwas 
langsamer geworden. AuBerdem zeigte sich, daB der Wert von 9,19 Sek. bei 72,0 cm 
im roten Licht naher an der ersten als an der zweiten Blaumessung lag. Der Mittel- 
wert fiir die Geschwindigkeit der Blasenabgabe aus den beiden Vergleichsmessungen, 
dem die Geschwindigkeit des Blasenstromes bei dem gesuchten Abstand der Lampe 
in rotem Licht entsprechen muB, betrug 9,27 Sek. Der Blasenstrom war im roten 
Licht bei 72,0 cm also zu schnell. Darum erfolgte erneute Bestrahlung mit rotem 
Licht jetzt bei 73,0 cm Entfernung. 

Rotes Licht, 73,0cm: 9,9, 10,1, 10,4, 10,0, 9,9, 9,8, 10,0, 10,3. Mittelwert 10,05 Sek. 

Blaues Licht, 50,0 em: 

9,8, 10,0, 10,3, 10,0, 10,0, 10,3, 10,4, 10,0. Mittelwert 10,10 Sek. 

Die Zeit für die Blasenabgabe im blauen Licht war weiter gestiegen und aus 
dem Vergleich der Messungen im roten Licht mit den beiden Vergleichsmessungen 
im blauen Licht ergab sich, daß der Abstand der Lampe von 73,0 cm für rotes Licht 
noch zu weit war. Darum wurde die Lampe auf 72,5 cm Abstand gerollt. 

Rotes Licht, 72,5 em: 

10,4, 10,3, 10,4, 10,5, 10,4, 10,5, 10,5 10,5. Mittelwert 10,44 Sek. 
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Blaues Licht, 50,0 em: 

10,1, 10,5, 10,5, 10,5, 10,5, 10,5, 10,8, 10,4. Mittelwert 10,48 Sek. 

Der Abstand für rotes Licht war immer noch zu weit. Auch die folgende Messung 
im roten Licht bei 72,25 cm hatte noch ein gleiches Ergebnis. 

Rotes Licht, 72,25 em: 

10,5, 10,9, 10,7, 10,7, 10,5, 10,5, 10,5, 10,6. Mittelwert 10,62 Sek. 

Blaues Licht, 50,0 cm: 

10,4, 10,6, 10,9, 10,5, 10,6, 10,9, 10,7, 10,5. Mittelwert 10,64 Sek. 

Nunmehr wurde die Geschwindigkeit der I .asen für den anfänglichen Abstand 
von 72,0 cm bei rotem Licht noch einmal geprüft. 

Rotes Licht, 72,0 em: 

10,7, 10,9, 10,7, 10,8, 10,7, 10,7. 10,9, 10,7. Mittelwert 10,76 Sek. 

Blaues Licht, 50,0 cm: 

11,1, 10,7, 10,9, 10,9, 11,0, 11,2, 11,1, 10,9. Mittelwert 10,98 Sek. 

Es bestätigte sich also das Ergebnis der anfänglichen Messung, daß bei 72,0 cm 
Entfernung der Lampe der Blasenstrom im roten Licht (Mittelwert aus den beiden 
Vergleichsmessungen im blauen Licht: 10,81 Sek.) etwas zu schnell war. Der end- 
gültige Wert für die Entfernung der Lampe mußte also zwischen 72,0 cm und 
72,25 cm liegen. Um dieses Ergebnis noch einmal zu kontrollieren, wurde eine 
erneute Messung in rotem Licht bei einem Lampenabstand von 72,25 em vorge- 
nommen. 

Rotes Licht, 72,25 em: 

11,2, 11,5, 11,2, 11,3, 11,1, 11,4, 11,5, 11,2. Mittelwert 11,30 Sek. 

Blaues Licht, 50,00 em: 

11,1, 11,4, 11,3, 11,5, 11,2, 11,2, 11,2, 11,3. Mittelwert 11,27 Sek. 

Der Abstand von 72,25 cm war darnach in der Tat zu weit. 

Als endgültiges Ergebnis zeigt sich also, daß bei rotem Licht ein Lam- 
penabstand von 72,12 cm erforderlich ist, um die gleiche Assimilation 
wie im blauen Licht bei einem Lampenabstand von 50,0 cm zu erreichen. 
Die Messung war um 11 Uhr 5 Min. beendet (Wassertemperatur 18°). 
Anschließend folgte dann die Bestimmung des Abstandes der Lampe für 
weißes Licht in der gleichen Weise. 

Aus dem Abstand der Lampe von der Versuchspflanze wurde die re- 
lative Lichtintensität der verschiedenen Lichtfelder berechnet, um bessere 
Vergleichswerte zu erhalten. Setzt man die Lichtintensität des blauen 
Lichtes bei 50cm Abstand gleich 100, so ergibt sich für die relative 
Lichtintensität I im weißen oder roten Licht, wenn a den Abstand der 


50°, 100. 


Lampe von der Versuchspflanze in Zentimeter angibt, I = —] 


III. Assimilationsmessungen. 
1. Rot- und Blaumaterial in rotem und blauem Versuchslicht. 

Im Verlauf der Versuchsperiode von 1936 wurden zunächst mit dem 
Material, das in natürlichem Tageslicht unter roten und blauen Licht- 
filtern gleicher Durchlässigkeit angezogen worden war, Assimilations- 
versuche in verschiedenfarbigem Licht gemacht. Aus jedem Anzucht- 
kasten wurden etwa 10 Pflanzen geprüft. 

Die Messungen enthält Tabelle 1. 
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Tabelle 1. Die relative Intensität von rotem und blauem Versuchslicht 
für Rot- und Blaumaterial bei gleicher Assimilation. 
Intensitätsstufe I. 


























Blaues Licht Rotes Licht Abweichung 
Ver- vom Mittel 
such Datum Abstand relative Abstand relative der relativen 
Nr. der Lampe Licht- der Lampe Licht- Licht- 
in em intensitat incm intensitat intensität 
Blaumaterial: 

1 9. 6.36 50,00 100 65,00 59,20 + 0,3 
10 18. 6.36 50,00 100 65,75 57,90 — 1,0 
95 | 28. 9.36 50,00 100 64,90 59,60 + 0,7 
97 | 29. 9.36 50,00 100 64,25 60,70 + 1,8 
98 1. 10. 36 50,00 100 65,00 59,20 + 0,3 
99 1. 10. 36 50,00 100 66,65 56,40 — 2,5 

101 2. 10. 36 50,00 100 65,35 58,80 — 0,1 
102 2. 10. 36 50,00 100 66,35 57,10 — 1,8 
103 3. 10. 36 50,00 100 64,15 60,90 + 2,0 
Mittel 50,00 100 65,30 58,90 1,431 
Rotmaterial: 
12 19. 6. 36 50,00 100 72,50 47,70 — 1,1 
14 3. : 7.08 50,00 100 71,00 49,60 + 0,8 
42 | 26. 8.36 50,00 100 72,65 47,50 — 1,3 
46 | 28. 8.36 50,00 100 71,20 49,50 + 0,7 
49 | 29. 8.36 50,00 100 71,85 48,50 — 0,3 
56 1. 9.36 50,00 100 71,00 49,60 + 0,8 
105 7. 10. 36 50,00 100 70,75 30,00 + 1,2 
108 | 10. 10. 36 50,00 100 71,40 49,20 + 0,4 
Mittel 50,00 100 71,50 48,80 0,91 

















i a? 
1 Mittlerer Fehler: 5 = V za 
n 


Blaumaterial (Intensitätsstufe I). Bei einem ürsprünglichen Lampen- 
abstand von 50 em im blauen Licht ergab sich für die entsprechende 
Assimilation im roten Licht im Mittel ein Lampenabstand von 65,3 cm, 
der einer relativen Lichtintensität von 58,9% entspricht. Es war also 
im roten Spektralbereich nur etwa 60% der Energie erforderlich, die 
für die gleiche Assimilation im blauen Bereich benötigt wurde. Die 
einzelnen Messungen liegen zwischen einer relativen Lichtintensität von 
56,4 und 60,9%. Daraus ergeben sich die Abweichungen vom Mittel, 
die in der letzten Spalte der Tabelle 1 eingetragen sind. Der einfache 
mittlere Fehler beträgt 1,43. 

Die für die gleiche Assimilation benötigten Intensitäten sind also 
in den einzelnen Farben sehr verschieden und entsprechen den von 
WARBURG und NEGELEIN (1923), SCHMUCKER (1930), Montrort (19371) 
u.a. an Pflanzen mit grünen Pigmenten festgestellten Unterschieden. 
Die Werte geben aber keinen Hinweis auf den Nutzeffekt in den ver- 
schiedenen Spektralbezirken, da die Absorption des Lichtes nicht ge- 
messen wurde. 
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Die Messungen der relativen Lichtintensität des Rotmaterials zeigten 
im großen und ganzen das gleiche Ergebnis wie Blaumaterial. Es ge- 
nügte aber im Vergleich zu der Assimilation im blauen Licht bei 50 cm 
Abstand von der Lampe im roten Licht im Mittel bereits ein Abstand 
von 71,5 cm, entspre- 
chend einer relativen 

Lichtintensität von 

48,8%, um die gleiche 


Tabelle 2. Die relative Intensität von rotem 
Versuchslicht für Rot- und Blaumaterial bei 
gleicher Assimilation. Intensitätsstufe II. 
(Intensität des blauen Lichtes — 100 gesetzt.) 























im 


= ae Assimilation wie 
Ver- vom Mittel blauen Licht hervor- 
= tae — SEE eee zurufen. Die einzelnen 
oan, nu Messungen liegen hier 
Blaumaterial: zwischen 47,5 u. 50,0% 
2 ]10.6.36 | 67,25 55,40 — 1,4 der Lichtintensität des 
4 ]11.6.36| 64,25 60,70 + 3,9 blauen Lichtes. Der 
16 a + 2 rc Her + 4 mittlere Fehler beträgt 
17 4.7.36| 68,50 53,40 — 3,4 nur 0,9. 

44 127.8.36| 66,90 56,10 — 0,7 : nf 
45 |27.8.36| 65,15 | 59,10 +23 | a Bub ra 
48 128.8.36 | 66,35 57,10 +03 die gleiche Assimilation 
55 | 1.9.36] 67,40 ‚20 — 1,6 im roten Licht benötigte 
tex ih me te Licht - Intensität beim 
Mittel | 66,50 | 56,80 = oe en res 
10% geringer als beim 

Rotmaterial: Blaumaterial. 
6 | 12. 6.36 73,25 46,70 — 0,5 Bei einer zweiten 
8 |17.6.36| 71,25 | 49,20 + 2,0 

11 | 18.6.36] 75,25 44,95 — 2,95 Versuchsreihe mit Ma- 
2 2 & = = en m 0 terial aus Intensitäts- 
41 125.8.36| 7235 47,80 +06 stufe II ergaben sich die 
43 | 26.8.36 | 72,15 48,10 + 0,9 Werte von Tabelle 2. 
Mittel 72,86 47,20 1,43! Der Mittelwert der re- 














lativen Lichtintensität 
beträgt im roten Ver- 
suchslicht beim Blaumaterial in diesem Fall 56,8%, beim Rotmaterial 
aber nur 47,2%. Die Mittelwerte liegen zwar für das Rot- und Blau- 
material etwas niedriger als in der ersten Versuchsreihe, aber es ist 
wiederum ein Unterschied von etwa 10% in der relativen Lichtintensität 
zwischen Rot- und Blaumaterial vorhanden. 

Das gleiche Ergebnis zeigte eine Versuchsreihe vom Winter 1935/36, 
bei der zwischen dem Rot- und Blaumaterial derselbe Unterschied, 
allerdings von etwas geringerer Höhe, bestand (HARDER, DÖRING, SI- 
MONIS 1936)!. 

1 In der kürzlich erschienenen Arbeit von GESSNER (1938) werden unsere Ver- 


suche zur Klärung gewisser Ergebnisse herangezogen. Die dort angeführten Zahlen 
beziehen sich jedoch nicht auf die Assimilationsleistung, wie der Verfasser ange- 


1 Mittlerer Fehler. 
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Zusammenfassend sind in Abb. 3 alle Versuche eingetragen, die mit 
Rot- und Blaumaterial ausgeführt worden sind, soweit es in natürlichem 
Tageslicht angezogen worden war. Die Assimilationswerte des Rot- 
materials liegen von denen 
des Blaumaterials demnach 
immer vôllig getrennt, und 
die einfachen mittleren Fehler 
überschneiden sich nicht. 


Rotmateria/ 








30 
Nr 


2. Rot- und Blaumaterinl in 
weißem Versuchslicht. 

In gleicher Weise, wie in 
rotem und blauem Versuchs- 
licht, wurde die Assimilation 
des Rot- und Blaumaterials 
in einem ,,weiBen“ und blauen Z- 
Lichtfeld untersucht. Da das 
„weiße“ Licht wegen der be- 
nutzten künstlichen Licht- 
quelle einen großen Anteil an 
langwelligen roten Strahlen 
und bedeutend weniger an 
blauen Strahlen besaß, war 
die Wirkung bei den Assi- 
milationsversuchen ganz ähn- 
lich wie die des roten Lichtes. 


Man sieht aus Tabelle 3, 73 


daß die im blauen Licht ge- Ab». 3. Relative Intensität von rotem Licht, durch 

lodea- ss die bei Blaumaterial und Rotmaterialgleiche Assimi- 
zogenen Helodea-Pflanzen für  },¢:onsgechwindigkelt wie im blauen Licht hervor. 
gleiche Assimilation (Inten- gerufen wurde. Intensität des blauen Lichtes = 100 
te . : gesetzt. Ordinate: Intensitätsstufen und Anzahl 
sität des blauen Lichtes gleich der Versuche. Abszisse: relative Lichtintensität. 
100 gesetzt) im weißen Ver- Die gestrichelte Linie gibt den mittleren Fehler an. 


suchslicht eine relative Licht- 

intensität von 82,8% benötigen, während das Rotmaterial mit 73,8% 
auskommt. Das Rotmaterial vermag also die im weißen Licht vorhande- 
nen Strahlen, im wesentlichen wohl die roten, besser auszunutzen! als 
das Blaumaterial. 






Baumaterial 
| 





Z 


nommen hat, sondern auf die relative Lichtintensität. Ferner stellen die Werte 
nicht die von uns gefundene Anderung der Assimilation von Rot- und Blaumaterial 
in verschiedenfarbigem Licht dar, sondern geben lediglich die verschieden starke 
Assimilation in rotem und blauem energiegleichen Licht wieder, die auch nicht 
vorbehandelte Pflanzen zeigen. 

1 Ausnutzung bedeutet hier das Verhältnis: Ce d 
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Im Gegensatz zum roten Versuchslicht ist aber, sowohl beim Rot- als auch 
beim Blaumaterial im weißen Versuchslicht eine viel höhere Lichtintensität zur 
Erzielung der gleichen Assimilation erforderlich. Man vergleiche z. B. die Mittel- 
werte von Tabelle 2 und 3 fiir das Blaumaterial, das in rotem Versuchslicht eine 
relative Lichtintensität von 56,8% und im weißen Licht eine solche von 82,8% 
für die gleiche Assimilation benôtigt. Diese Unterschiede rühren offensichtlich 

daher, daB die fiir die Assi- 
Tabelle 3. Die relative Intensität von weißem  milation wenig wirksamen 
Versuchslicht für Rot- und Blaumaterial bei grünen und blauen Strah- 





























gleicher Assimilation. Intensitätsstufe I. len nur einen geringen 
(Intensität des blauen Lichtes — 100 gesetzt.) Beitrag zur Steigerung 
der Assimilationsintensität 
u Weißes Versuchslicht Abweichung a 
such | Datum | Abstand | relative | „om Mittel 
Nr. der Lampe | Licht- er relativen Die dargestellten Ver- 
in cm intensität Lichtintensität ‘i 
suche mit Rot- und Blau- 
Blaumaterial: material zeigen, daB die 
1] 9. 6.36 55,25 82,20 — 0,6 vom Rotmaterial im ro- 
05| 28. 9.36] 5400 | sso | +12 ‘en Licht für die gleiche 
98 | 1.10.36] 53,60 87,30 + 4,5 Assimilation wie im 
99 | 1.10.36] 55,80 80,60 — 2,2 blauen Licht benötigte 
= > a - a2 == me + Lichtintensität stets 
103 | 3.10.36] 55,00 82,90 +01 niedriger ist als die vom 
Mittel | 55,08 82,80 2.001 Blaumaterial. Wählt 
; Pe man umgekehrt nicht 
42 126. 8.361 59.35 A 40 “D das blaue Versuchslicht 
56 | 1. 9.36| 57,90 | 75,00 + 1,2 als Bezugsgröße für die 
105 | 7.10.36) 57,65 75,40 + 1,6 Lichtintensität,sondern 
106 | 8.10.36 58,50 73,50 — 0,3 li , h 
107 | 9. 10.36 58,75 72:80 — 1,0 das rote, so ist nunmehr 
108 | 10.10.36 | 58,00 74,50 + 0,7 die für die gleiche Assi- 
Mittel | 58,36 73,80 1,371  milation benötigte In- 
ı Mittlerer Fehler. tensitätim blauen Licht- 


feld beim Blaumaterial 
stets niedriger als beim Rotmaterial. Das heißt also, daß jeweils das 
Blaumaterial die blauen, Rotmaterial die roten Strahlen relativ am besten 
auszunutzen vermag. Die bessere Ausnutzung der verschiedenen Strahlen 
sagt allerdings nichts über eine Änderung des Nutzeffektes bei der Assi- 
milation aus, da sich die Größe der Lichtabsorption bei den Versuchs- 
pflanzen geändert haben könnte. 


3. Material aus verschiedenen Intensitätsstufen in rotem, blauem 

und weißem Versuchslicht. 

Die Unterschiede, die in den bisher geschilderten Versuchen bei der 
Assimilation durch die Aufzucht der Helodea-Pflanzen in verschieden- 
farbigem Licht eingetreten sind, können durch zwei verschiedene Faktoren 
hervorgerufen worden sein. Einmal ist die Frequenz des roten und 
blauen Lichtes verschieden, und zum anderen besitzt das Licht des 
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roten Bereiches eine größere Zahl von Lichtquanten als das des blauen. 
Bei unseren Versuchsbedingungen betrug das Verhältnis der Licht- 
quantenzahlen etwa 1,4: 11. Es ist daher zu untersuchen, ob die ver- 
schiedene Frequenz oder die Zahl der Lichtquanten für die gefundenen 
Assimilationsunterschiede verantwortlich zu machen ist. 

Da die Zahl der Lichtquanten proportional mit der Lichtintensität 
zunimmt, muß sich Pflanzenmaterial, das in verschiedener Intensität auf- 
gezogen wurde — sofern die Anzahl der Lichtquanten auf die gefundenen 
Verhältnisse überhaupt einen Einfluß hat — im Assimilationsversuch bei 
verschiedenfarbigem Licht genau so verhalten, wie die in gleicher Inten- 
sität aber in verschiedenen Farben angezogenen Pflanzen. Das Material 
aus der höheren Intensität muß sich dann zu dem aus der niedrigeren 
wie Rotmaterial zu Blaumaterial verhalten. 

Es wurde deshalb geprüft, ob verschiedene Intensität bei der Anzucht 
der Pflanzen die Assimilationsintensität in verschiedenfarbigem Licht in 
gleicher Weise zu ändern vermag wie die Qualität. Das Verhältnis der 
Lichtquantenzahlen in den drei angesetzten Intensitätsstufen (I, II und 
III) betrug 1:6: 12. 

Die Assimilationsmessungen ergaben, daß das Blaumaterial der 
stärkeren Intensitätsstufe II fast die gleiche relative Lichtintensität zur 
Assimilation im roten Spektralbereich benötigte wie das Material aus 
der schwächeren Intensitätsstufe I (Tabelle 4). Die einzelnen Werte aus 
beiden Versuchsreihen überschneiden sich, und der mittlere Fehler 
der stärkeren Intensitätsstufe schließt den Mittelwert der schwachen 
Intensitätsstufe ein. 

In der gleichen Weise wurde auch das Rotmaterial untersucht (Tabelle 4). 
In der Intensitätsstufe I ergab sich für rotes Licht als Abstand der Licht- 
quelle von der Versuchspflanze 71,5 cm, der einer relativen Lichtintensität 
von 48,8 entspricht. In der Intensitätsstufe II sind die entsprechenden 
Werte 72,8cm und 47,2%. Die Unterschiede der beiden Intensitäts- 
stufen sind also etwas größer als beim Blaumaterial, aber auch hier 
überschneiden sich die einfachen mittleren Fehler. Die Intensitätsstufe III 
des Rotmaterials, die allerdings mit entsprechendem Blaumaterial nicht 
zu vergleichen ist, da für das Blaumaterial eine derartig helle Intensitäts- 
stufe nicht angesetzt werden konnte, ergab mit einer relativen Licht- 
intensität von 45,8% einen noch etwas kleineren Wert. Rotmaterial 
aus verschiedenen Intensitätsstufen zeigt also bei Betrachtung der Mittel- 
werte zwar geringe Unterschiede in der Assimilation in rotem Licht, 
aber die einzelnen Assimilationswerte überschneiden sich, und vor allem 
sind die Unterschiede bei den Mittelwerten im Verhältnis zu der durch 
Anzucht in verschiedener Lichtfarbe hervorgerufenen Änderung der 
relativen Lichtintensität nur gering. 

1 Zur Berechnung dieses Verhältnisses wurden die Wellenlängen von 650 zu 
und 460 uu benutzt. 
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Tabelle 4. Die relativen Intensitäten von rotem, blauem und weiBem 
Versuchslicht, bei denen das jeweilige Anzuchtmaterial gleiche 
Assimilationsgeschwindigkeit erzielte. (Mittelwerte.) 























lu de Intensität Relative Lichtintensität 
material | Anzucht- | blaues| rotes | mittlerer I weißes | mittlerer Angel 
lichtes Licht | Licht | Fehler Versuche Licht | Fehler"! Versuche 
Blaumaterial I 100 | 58,9 1,4 9 82,8 2,0 8 
Blaumaterial II 100 | 56,8 2,7 11 85,0 3,0 8 
Mittel | 100 | 57,8 2,4 20 83,9 2,8 16 
Rotmaterial I 100 | 48,8 0,9 8 73,8 1,4 6 
Rotmaterial u 100 | 47,2 1,4 7 76,1 2,3 7 
Rotmaterial III 100 | 45,8 1,6 9 73,2 3,3 6 
Mittel | 100 | 47,3 1,9 24 74,5 2,8 19 


























1 Mittlerer Fehler: o = za . 
) n 


Bei Versuchspflanzen, die in verschiedener Lichtintensität angezogen 
wurden, ist demnach eine Anderung der Assimilationsintensität bei Be- 
strahlung mit verschiedenfarbigem Licht nicht, oder doch nur in sehr 
geringem, mit unserer Methodik nicht eindeutig feststellbarem MaBe, 
vorhanden. Dabei waren die Unterschiede der Lichtquantenzahlen 
zwischen den Intensitätsstufen bedeutend größer als zwischen rotem 
und blauem Licht. 

Bevor Folgerungen aus diesen Ergebnissen gezogen werden, soll noch 
eine zweite Versuchsreihe besprochen werden, die mit gleicher Frage- 
stellung angesetzt worden war. Sie wurde, um den bei Versuchen in 
natürlichem Tageslicht veränderlichen Lichtfaktor auszuschalten und 
die Temperatur konstant zu halten, in künstlichem Licht durchgeführt. 
Die Intensitäten in den Anzuchtkästen wurden dabei so abgeglichen, 
daß die im roten, blauen und weißen Spektralbereich eingestrahlte Licht- 
intensität die gleiche assimilatorische Leistung beim Frischmaterial von 
Helodea hervorrief. Auf diese Weise wurde ein etwaiger Einfluß durch 
die Zahl der Lichtquanten völlig ausgeschaltet, falls man annimmt, daß 
die Assimilationsintensität in den verschiedenen Spektralbezirken durch 
die Zahl der Lichtquanten bestimmt wird. Trotz gleicher Assimilations- 
intensität ist das Verhältnis der Lichtquanten zwischen dem roten und 
blauen Licht allerdings nicht 1:1, sondern etwa 0,54:1, weil die roten 
und blauen Strahlen von der Pflanze nicht gleichmäßig absorbiert werden 
und möglicherweise die Anzahl der Lichtquanten für den gleichen Assi- 
milationseffekt in den verschiedenen Spektralbezirken verschieden ist. 

Das in diesen Lichtfeldern gezogene Material wurde in der gleichen 
Weise wie in den früheren Versuchen nach einer Anzuchtzeit von 6 Wo- 
chen in den Versuch genommen. Die Ergebnisse der Messungen enthält 
Abb.4. Auch in dieser Versuchsreihe ist die zur gleichen Assimilation 
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im roten wie im blauen Licht benötigte Energie für das Rot- und Blau- 
material nach einer bestimmten Zeit verschieden, obwohl bei Beginn 
der Versuche die Assimilationsintensität aller Pflanzen dieselbe war. 
Im roten Versuchslicht benötigt das Rotmaterial 44,7% und das Blau- 
material 52,8% der Intensität des blauen Lichtes, um Assimilations- 
gleichheit zu erreichen. In der gleichen Weise verhält sich das Rot- und 
Blaumaterial im weißen Versuchslicht (69,1% bzw. 79,4%). 

Man erhält also dieselben Ergebnisse wie bei den Pflanzen, die in 
energiegleichem natürlichem Tageslicht aufgezogen worden waren. Damit 
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Außerdem erweist sich pp, 4. Relative Intensität von rotem Licht, durch 
durch di 7, i in die bei Blau- und Rotmaterial gleiche Assimilations- 
2 ; “ Versuchsreihe à geschwindigkeit wie im blauen Licht hervorgerufen 
künstlichem Licht, daB Ver- wurde. Material unter künstlichem, assimilations- 


. 1 . gleichem Licht gezogen; Intensität des blauen 
suchsfehler, die bei der An Lichtes = 100 gesetzt. Sonst wie Abb. 3. 


zucht in natürlichem Tages- 

licht die Messungen beeinträchtigen konnten, wie Temperaturverschieden- 
heit in den Anzuchtaquarien und Intensitätsunterschiede zwischen den 
roten und blauen Anzuchtkästen, die durch die sich ändernde spektrale 
Zusammensetzung des Tageslichtes (vgl. S.132) bedingt sind, die gefun- 
denen Ergebnisse nicht wesentlich beeinflußt haben. 


4. Versuche mit Weißmaterial. 


Es sollen noch eine Reihe von Versuchen mit Pflanzen, die in einem 
»weiBen“ Lichtfeld aufgewachsen waren, an dieser Stelle kurz erwähnt 
werden, deren Deutung jedoch bisher gewissen Schwierigkeiten unter- 
liegt. Während der Versuchsperiode von 1936/37 (Tabelle 5) war in den 
Assimilationsversuchen die relative Intensität des roten Lichtes beim 
Weißmaterial eine höhere als beim Rotmaterial. Die Pflanzen aus weißem 
Licht verhielten sich also ähnlich wie Blaumaterial. Anders war es mit 
einer Versuchsreihe vom November und Dezember 1935, in der kein 
Unterschied zwischen Weiß- und Rotmaterial vorhanden war. 

Eine sichere Begründung dieses Unterschiedes ist noch nicht möglich und muß 
durch weitere Versuche erfolgen. Es ist zunächst zu vermuten, daß es sich um 


einen Einfluß handelt, der von einer wechselnden spektralen Energieverteilung 
im weißen Lichtfeld herrührt; denn das Weißmaterial wurde bis auf eine Versuchs- 
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reihe unter natürlichem Tageslicht aufgezogen. Beim Rot- und Blaumaterial konnte 
sich eine Anderung in der spektralen Zusammensetzung des Tageslichtes nur auf 
eine Verschiebung der Lichtintensität zwischen dem roten und blauen Lichtfeld 
auswirken, während das Weißmaterial je nach der Jahreszeit und den Bewölkungs- 
verhältnissen einen wechselnden Anteil von roten und blauen Strahlen erhielt. 
Diese Vermutung wird noch dadurch gestützt, daß die beiden Versuchsperioden 
in verschiedener Jahreszeit, die eine im November/Dezember, die andere im Sep- 
tember lagen. Da der Anteil der blauen Strahlen im Winter relativ gering ist, weil 
die geringe Sonnenhöhe und die oft starke Bewölkung eine Verringerung der blauen 
Strahlen gegenüber dem Sommer bewirken, so könnte ein natürliches Lichtfeld im 
Winter auf die Anzuchtpflanzen durchaus als ein nach Rot verschobenes Lichtfeld 
wirken. Das weiße Anzuchtmaterial verhielte sich infolgedesser wie Rotmaterial. 





Tabelle 5. 
Relative Intensität von rotem, blauem und weißem Versuchslicht, 
bei der für Weißmaterial gleiche Assimilationsintensität herrschte. 


























In tat des Relative Lichtintensität 

Anzuchtmaterial Anzuchtlichtes blaues rotes weißes 
Licht Licht Licht 

Weißmaterial . . . . . . I 100 55,6 80,0 
WeiBmaterial . . . . . . Il 100 58,3 88,0 
WeiBmaterial . . . . . . III 100 55,5 82,0 
WeiBmaterial . . . . . . künstliches Licht 100 53,1 78,7 
Rotmaterial . . . . . . Mittel aus I, II, III 100 47,3 74,5 


Andererseits mahnen die Ergebnisse, die sich mit WeiBmaterial unter künst- 
lichem Anzuchtlicht ergaben (Tabelle 5), zur Vorsicht. Dieses WeiBmaterial verhielt 
sich im Assimilatic h nämlich im allgemeinen wie Blaumaterial, obwohl 
im künstlichen Lichtfeld ein relativ großer Anteil von roten Strahlen vorhanden 
ist. Einige Werte fielen allerdings gerade bei dieser Rei:e in den Bereich des Rot- 
materials hinein, und die Streubreite der einzelnen Assimilationswerte war ziemlich 
groß (bis zu o = 6,3). 

Endgültige Ergebnisse sind demnach beim Weißmaterial noch nicht 
vorhanden, sondern es bedarf weiterer Versuche, um die beobachteten 
Erscheinungen zu klären. Einige weitere Hinweise für das Verhalten 
des Weißmaterials finden sich bei der Besprechung der Farbstoffunter- 
suchungen. 





IV. Farbstoffmessungen. 

Es gibt verschiedene Möglichkeiten, die gefundenen Änderungen in 
der Assimilationsintensität bei den Helodea-Pflanzen zu erklären. Man 
könnte einerseits an Veränderungen des Plasmas denken (MONTFORT 
1934; HARDER, DôRING, Sımonıs 1936). Andererseits ist eine Änderung 
lichtkatalytischer Vorgänge durch die Anzucht in verschiedenfarbigem 
Licht in Hinblick auf die Untersuchungen von MEIscHKE (1936) und 
Orr# (1937) in Erwägung zu ziehen. Vor allem aber kommt eine Änderung 
der Mengenverhältnisse der einzelnen Farbstoffe in Frage, auf die, auf 
Grund der Ergebnisse unserer ersten Veröffentlichung, auch schon 
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Montrort (193711) hingewiesen hat. Aus diesem Grunde wurden 
quantitative Untersuchungen iiber den Farbstoffgehalt der Chloro- 
plasten angestellt. 


1. Methodik der Farbstoffbestimmung. 

Zur Bestimmung der Farbstoffmengen wurde die von Tswert (1906) 
eingeführte Methode der chromatographischen Adsorption benutzt, 
die sich in letzter Zeit bei quantitativen Farbstoffbestimmungen der 
Chloroplasten sehr bewährt hat (EcLE 1937; SeyBoLp und EcLe 1937, 
1938; STRAIN 1938 u.a.). Eine ausfiihrliche Darstellung derselben 
haben WINTERSTEIN (1933) und jiingst ZECHMEISTER und CHOLNOKY 
(1937) gegeben. Wir benutzten unter gewissen Abänderungen, die sich 
im Verlauf der Versuche ergaben, den von WINTERSTEIN und STEIN (1934) 
ausgearbeiteten Trennungsgang. 


Die Helodea-Sprosse wurden im Trockenschrank bei höchstens 40°C getrocknet. 
Eine dera tige Temperatur gibt, auch nach neuen Untersuchungen von MACKINNEY 
(1938), keinen Verlust oder irgendwelche Zersetzung der Farbstoffmengen. 100 mg 
des getrockneten und zerriebenen Materials wurden auf einer Glasfilternutsche 
mit einem Benzin-Methanol-Benzolgemisch (10:2,5:1) bis zur Farblosigkeit extra- 
hiert und mit Äther einmal nachgewaschen, um vollständige Extraktion zu erreichen. 
Es lösten sich dabei die grünen Farbstoffe und das Carotin in dem Benzin-Benzol- 
gemisch, während das Xanthophyll vom Methylalkohol aufgenommen wurde. 

Bei der nachfolgenden Trennung des Benzin-Benzolgemisches vom Methanol 
im Scheidetrichter wurde zunächst das Methanol abgetrennt und mit Äther versetzt. 
Sodann wurde zum Methanol, zunächst vorsichtig, Wasser hinzugegeben und reich- 
lich nachgewaschen, wobei der Farbstoff restlos in den Äther überführt wurde’. 
Das Benzin-Benzolgemisch wurde zur Entfernung des restlichen Methanols ebenfalls 
reichlich mit Wasser ausgewaschen und dann mit dem Äther zusammen im Hoch- 
vakuum bei mäßiger Temperatur eingedickt, wobei sorgfältig darauf geachtet 
werden mußte, daß die Temperatur 35° C nicht überstieg. Auf diese Weise wurde 
der Äther verdampft und. das Gemisch soweit eingeengt, daß eine schnelle Auf- 
nahme des Extraktes in der‘ Adsorptionsröhre stattfinden konnte. 

Die Adsorptionsröhren, 17 em hoch, 1,2 cm Durchmesser, wurden etwa bis zu 
2/, ihrer Höhe mit Puderzucker beschickt, der in einzelnen Portionen trocken ein- 
gebracht und unter ständigem starken Saugen der Wasserstrahlpumpe festge- 
stampft wurde. Vor dem Aufgießen des Farbextraktes wurde der Puderzucker 
in den Röhren mit Benzin gut durchfeuchtet, um eine rasche und möglichst gleich- 
mäßige Adsorption der Farbstoffe zu sichern. 

Die Adsorption der Farbstoffe geschah zunächst ohne Saugen, bis sich eine 
gewisse Trennung der Farbstoffkomponenten zeigte (Chlorophyll b im obersten Teil 
der Röhre, darunter Chlorophyll a, dann Xanthophyll und schließlich Carotin). 
Sodann wurde mit der Wasserstrahlpumpe anfänglich schwach und später stärker 
durchgesaugt. Nach Einsickern des Extraktes in den Puderzucker wurde solange 


1 Trennt man den Methylalkohol nicht vom Benzin-Benzolgemisch, sondern 
wäscht ihn lediglich vorsichtig mit Wasser aus, so besteht die Gefahr, daß der Farb- 
stoff nicht vollständig vom Benzin-Benzolteil aufgenommen wird, sondern mit dem 
Waschwasser, wenn auch zum geringen Teil, entfernt wird, was wir bei anfänglichen 
Versuchen durch nachträgliches Ausspülen des Waschwassers mit Äther nachprüfen 
konnten, obwohl das Waschwasser dem Augenschein nach zwar etwas trübe, aber 
im übrigen völlig farblos erschien. 


Planta Bd. 29. 10 
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mit Benzin nachgewaschen, bis das Carotin, das nicht absorbiert wird, vollständig 
aus der Rôhre entfernt und eine gute Entwicklung der Farbstoffkomponenten im 
Chromatogramm eingetreten war. Nur selten muBte mit einem Benzin-Benzol- 
gemisch das Chromatogramm stärker entwickelt werden. Nach genügendem 
Trockensaugen der Réhre wurder die einzelnen Farbstoffkomponenten, die in der 
üblichen Anordnung vorlagen, mit dem Spatel abgehoben und schlieBlich mit 
einem Methanol-Athergemisch eluiert, in Ather überführt und zur weiteren Unter- 
suchung auf 25 ccm aufgefüllt. 

Die Bestimmung der Farbstoffmengen wurde kolorimetrisch mit dem 
Kolorimeter von Leitz (Leifo K) durchgeführt. 

Zunächst wurden die Extinktionskoeffizienten der 4 Farblösungen (je 25 ccm) 
bei bestimmten Wellenlängen gemessen. Und zwar wurde die Extinktion für 
Chlorophyll a bei 2 = 620 wp und À = 600 zu, für Chlorophyll b bei A = €00 uu 
und À = 530 au, und ferner für die Carotinoide bei À = 460 au und À = 445 up 
bestimmt. Der endgültige Extinktionskoeffizient wurde dabei aus den von der 
Firma Leitz zusammengestellten Tabellen entnommen. Mit Hilfe der molaren 
Extinktionskoeffizienten — es wurden die Bestimmung2n von RuDor.PH (1934) und 
von Kar (1937) benutzt — sowie der Molekulargewichte der Plastidenfarbstoffe 
konnte dann die unbekannte Konzentration des Farbstoffes errechnet werden. 


Für eine Farbstofflösung von 25 ccm ergibt sich die Formel c,; = = vr wobei 
Ces die unbekannte Konzentration, ¢, das Molekulargewicht, £ den gemessenen 
Extinktionskoeffizient und €, den molaren Extinktionskoeffizient bedeutet. 

Der Farbstoffgehalt der Versuchspflanzen wurde alle 14 Tage geprüft. 
und zwar wurden von jedem Anzuchtmaterial bei jeder Probeentnahme 
mindestens zwei Chromatogramme hergestellt. Die erste Messung der 
Farbstoffe erfolgte, bevor die Versuchsreihe den verschiedenen Licht- 
filtern ausgesetzt wurde. Die jeweils zur selben Zeit entnommenen 
Proben zeigen nur wenig voneinander abweichende Werte, die durch die 
Fehlergrenze der Methodik bedingt sind. 

Als Bezugsgröße für die Farbstoffmessungen wurde das Trocken- 
gewicht benutzt. Es ist allerdings ziemlich schwierig, bei Wasser- 
pflanzen eine geeignete Bezugsgröße zu finden, wie die Arbeiten von 
EcLe (1937) und GessneEr (1938) zeigen. Bei dem Farstoffquotienten 
2+ , der fiir unsere Messungen besonders von Bedeutung ist, spielt die 


e+x 
Bezugsgröße aber keine Rolle. 





2. Der Einfluß der Lichtqualität auf die Farbstoffmengen. 

a) Das Verhalten der Farbstoffe bei Rot- und Blaumaterial. 

Während des Aufenthaltes der Versuchspflanzen im roten und blauen 
Anzuchtlicht veränderte sich der Gehalt der einzelnen Farbstoffkompo- 
nenten merklich, wie der Vergleich der Mittelwerte einer Versuchsreihe 
(am 18. 9. 37 angesetzt) zeigt (Tabelle 6). Das Rotmaterial besitzt nach 
einer gewissen Zeit mehr Chlorophyll a und b als das Blaumaterial, 
enthält aber weniger Carotin und Xanthophyll. Außerdem haben sich 
die Farbstoffmengen für Rot- und Blaumaterial gegenüber den Werten 
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Tabelle 6. Farbstoffgehalt (mg) von Helodea canadensis wahrend der Kultur 
in rotem und blauem Licht. (Bezogen auf 100 mg Trockengewicht.) 















































Ver- } 
such Datum a b a+b e x c+x a/b | x/c| Q (2 + 2 
Frischmaterial: 

Mittelwert { 0,444 | 0,105 | 0,549 | 0,0169 | 0,0635 | 0,0832 | 4,2 | 3,7 | 4,1 
212 | 2. 10. | 0,541 | 0,109 | 0,650 | 0,0147 | 0,0662 | 0,0809 | 5,0 | 4,5 5,0 
213 | 2. 10. | 0,543 | 0,110 | 0,653 | 0,0143 | 0,0674 | 0,0817 | 5,0 | 4,7 5,0 
237 | 16. 10. | 0,620 | 0,111 | 0,731 | 0,0115 | 0,0672 | 0,0787 5,6 | 5,8 5,8 
244 | 20. 10. | 0,622 | 0,111 | 0,733 | 0,0117 | 0,0611 | 0,0728 | 5,6 5,2 6,2 
253 | 29. 10. | 0,603 | 0,112 | 0,715 | 0,0116 | 0,0600 | 0,0716 | 5,4 | 5,2 6,2 
254 | 29. 10. | 0,612 | 0,113 | 0,725 | 0,0121 | 0,0640 | 0,0761 | 5,4 | 5.3 6,0 

Mittelwert | 0,590 | 0,111 | 0,701 | 0,0126 | 0,0643 | 0,0769 5,3 | 5,1 5,7 

Blaumaterial: 

210 ’ 2. 10. | 0,457 | 0,099 | 0,554 | 0,0154 | 0,0670 | 0,0824 | 4,6 | 4,3 4,2 
211 | 2. 10. | 0,460 | 0,100 | 0,560 | 0,0154 | 0,0674 | 0,0828 | 4,6 | 4,4 4,2 
234 | 16. 10. | 0,581 | 0,098 | 0,679 | 0,0151 | 0,0695 | 0,0846 | 5,9 | 4,6 5,0 
235 | 16. 10. | 0,586 | 0,096 | 0,682 | 0,0150 | 0,0690 | 0,0840 | 6,1 | 4,6 5,1 
951 | 29. 10. 0,568 | 0,089 | 0,657 | 0,0154 | 0,0686 | 0,0840 | 6,3 | 4,5 4,9 
252 | 29. 10. | 0,572 | 0,094 | 0,666 | 0,0154 | 0,0687 | 0,0841 | 6,1 | 4,5 4,9 

Mittelwert | 0,537 | 0,096 | 0,633 | 0,0153 | 0,0684 | 0,0837 | 5,6 | 4,5 4,7 





























des Ausgangsmaterials zum Teil erheblich geändert. Auf diese Ânderung 
wird später eingegangen. 

Deutlicher noch als in der Tabelle erkennt man die Verschiebung 
der einzelnen Farbstoffmengen in den Abb. 5 und 6. In der hier gewählten 
Darstellung ist der Farbstoffgehalt des Rotmaterials und auch der des 
noch genauer zu besprechenden WeiBmaterials jedoch nicht in absoluten 
Mengen angegeben, sondern ist auf den des gleichzeitig untersuchten 
Blaumaterials bezogen (Blaumaterial — 100). Vermehrung der einzelnen 
Farbstoffe beim Rot- oder Weißmaterial gegenüber dem Blaumaterial 
ergibt dementsprechend Werte über 100, Verminderung Werte unter 100. 
Auf der Abszisse der Abbildungen ist die Anzuchtdauer und auf der Ordi- 
nate der prozentuale Farbstoffgehalt eingetragen. Die Werte von Abb. 5 
entsprechen denen von Tabelle 6. Abb. 6 gibt die Werte der zur gleichen 
Versuchsreihe gehörigen Intensitätsstufe I wieder. Für beide Intensitäts- 
stufen sieht man wiederum die Erhöhung der grünen Farbstoffe im Rot- 
material. Diese Erhöhung geht für Chorophyll b gleichmäßiger vor sich 
als für Chlorophyll a, auf das offensichtlich gewisse wechselnde Außen- 
faktoren, insbesondere die bei den Versuchen sich ändernde Intensität 
des natürlichen Tageslichtes, einen relativ großen Einfluß ausüben 
dürften. Umgekehrt verhalten sich das Xanthophyll und Carotin, die 
beide einheitlich eine Erniedrigung gegenüber den Blauwerten aufweisen. 
Dabei erfolgt ihre Änderung, bis auf einzelne Werte, offensichtlich spiegel- 
bildlich zu der der grünen Pigmente. 

10* 
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Abb. 5. Relative Ânderung der Farbstoffmengen bei 
Rot- und Weißmaterial. Farbstoffgehalt des Blau- 
materials = 100 gesetzt (Versuchsreihe vom 18. 9. 37; 
Intensitätsstufe I). Rotmaterial gestrichelte Kurve, 
Blaumaterial stark ausgezogene und Weißmaterial 
schwach ausgezogene Kurve. Ordinate: prozentualer 
Farbstoffgehalt. Abszisse: Versuchsdaner. 
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Abb. 6. Relative Ânderung der Farbstoffmengen bei 

Rot- und Weißmaterial. Farbstoffgehalt des Blau- 

materials = 100 gesetzt (Versuchsreihe vom 18. 9. 37; 
Intensitätsstufe II). Sonst wie Abb. 5. 


(1938). 


Die Werte des Weißmate- 
rials, das später noch aus- 
führlicher behandelt wird 
(S.152), ändern sich fast 
überall parallel mit den 
Werten des Rotmaterials, 
wenngleich die. Abweichun- 
gen gegenüber dem Blau- 
material überall viel gerin- 
ger sind. 

In Tabelle 7 sind schließ- 
lich noch die Mittelwerte 
vom Rot- und Blaumaterial 
der übrigen Versuchsreihen 
zusammengestellt!. Es sind 
hier aber nur die Summen 
der gelben und grünen Farb- 


. stoffe und die. zugehörigen 


Quotienten eingetragen. Wie 
bei den bisher besprochenen 
Messungen ergibt sich wie- 
der, daß stets dasrote Licht- 
feld eine Vermehrung der 
grünen Farbstoffe und das 
blaue Lichtfeld eine Ver- 
mehrung der gelben Pig- 
mente hervorruft. An dem 
Verhältnis der grünen Farb- 
stoffe des Rotmaterials zu 
denen des Blaumaterials 
(Spalte 5), ebenso wie an 
dem entsprechenden Ver- 
hältnis der gelben Farbstoffe 
(Spalte 8) ist diese Ände- 
rung deutlich zu erkennen. 
Für die grünen Farbstoffe 
liegt das Verhältnis in den 
verschiedenen Intensitäts- 


2 stufen, trotz gewisser Ande- 


rungen der absoluten Werte, 
immer höher als 1. Es zeigt 
eine prozentuale Verschie- 


1 Vergleiche hierzu auch Tabelle 2 in der Arbeit von Harper. Sımoxts, BopE 
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Tabelle 7. Mittlerer Farbstoffgehalt (mg) von Helodea canadensis während 
der Kultur in rotem und blauem Licht. (Bezogen auf 100 mg Trockengewicht.) 




















Inten- | Versuchs- (a+b), (c+x) (a+b) (a+b) 
a" a+b | a+b rot c+x c+x rot Q 
—- _— rot blau | (a+b)n, rot blau (e Ps, = 4 x) ie+ x) 
I 7.8. | 0,501 | 0,423 1,17 0,0660 | 0,0733 0,90 4,7 3,6 
1 18. 9. | 0,632 | 0,581 1,09 0,0745 | 0,0851 0,87 5,3 4,3 
II 7.8. | 0,608 | 0,472 1,08 0,0660 | 0,0726 0,91 4,8 4,0 
II 18. 9. | 0,701 | 0,633 1,11 0,0769 | 0,0837 0,92 5,7 4,7 























bung von etwa 10—15% an. Demgegenüber bleibt der Quotient der 
gelben Farbstoffe stets unterhalb von 1, und zwar hat eine Erniedrigung 
der gelben Pigmente beim 10, 
Rotmaterial gegenüber Blau ” pen 
um etwa 10% stattgefunden. 2 Dee 2.2.9 
Entsprechend der ver- 
schiedenen Bildung der gel- 7° 
ben und grünen Kompo- 




















nenten ist das Farbstoff- ” Baumaterial 
5 . a+b ” 1 N u. L 2 
verhältnis bei dem 0 0 20 30 #0 
ey ioe Toge 
Rotmaterial im Mittel in É tb 
Abb. 7. Relative Anderung des Quotienten Fr z 


allen Versuchsreihen größer gen...) 

. . otma al. otien es Blaumaterials = 100 
als beim Blaumaterial (Ta- gesetzt. Ausgezogene Linie Versuchsreihe vom 7.8.37; 
belle 7). Abb. 7 zeigt den gestrichelte Linie Versuchsreihe vom 18. 9. 37. 


‘ i R (Intensitätsstufe II.) 
Anstieg des Quotienten im 
Verlauf der Anzucht im roten Licht gegenüber dem im blauen Licht 
in gleicher Darstellungsweise wie in den Abb.5 und 6. 
Änderungen der Komponentenverhältnisse durch Anzucht in ver- 
schiedenfarbigem Licht sind bei höheren Pflanzen in den letzten Jahren 


mehrfach festgestellt worden. Eine Verschiebung des Quotienten = 


fanden, in dem gleichen Sinn wie wir, RupoLpH (1934) und zu Beginn 
der Farbstoffbildung bei ergrünenden Chloroplasten auch SEYBOLD und 
EGLe (1938a). Diesen Ergebnissen stehen Messungen von STROTT (1938) 
gegenüber, der bei der Ausbildung der Pigmente von Phaseolus einen 
Anstieg der grünen und gelben Farbstoffe im roten Licht gegenüber 


grünem und blauem Licht fand, jedoch keine relative Änderung der 
Pigmente zueinander feststellte, so daß das Verhältnis ee konstant 


blieb!. Die von STROTT für das Verhalten der Carotinoide in den Unter- 
suchungen von RUDOLPH verantwortlich gemachten fehlerhaften Farb- 








1 Die gegen die Methode von STROTT von SEYBOLD und EuLE (1938) angeführten 
Bedenken teilen wir insofern, als wir die Photometrierung der Chlorophylle mit 
Filter 430 yp nicht für geeignet halten. Über die Adsorption an Stärke haben wir 
keine Erfahrungen machen können, 
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stoffbestimmungen, sowie Einflüsse der Temperatur, können in unseren 
Versuchen keine große Rolle gespielt haben, da einerseits die Methodik 
der Farbstoffbestimmungen genügend exakt ist, und andererseits die 
Versuche sowohl bei veränderlicher als auch bei annähernd konstanter 
Temperatur zu dem gleichen Ergebnis führten, und außerdem ja auch 
in den Untersuchungen von Srrorr selbst (Tabelle 5 seiner Arbeit) 


a+b . 

o+% eintrat. 
Untersuchungen über die Pigmentausbildung bei verschiedenen 

Pflanzenarten, die in unterschiedlichen natürlichen Lichtfeldern auf- 


gewachsen waren, von SEYBOLD und EGLe (1937) lassen eine eindeutige 
Beziehung von Lee zum Lichtfeld nicht erkennen. Die Mittelwerte für 


c+x 
Sonnenpflanzen mit 3,0 und für Blauschattenpflanzen mit 2,7 wider- 
sprechen allerdings unseren Befunden nicht, wenngleich auf diese Werte 
auch die Intensitätsunterschiede zwischen den untersuchten Lichtfeldern 
einen Einfluß ausgeübt haben dürften. 


Die Veränderung der Farbstoffquotienten a/b und x/c sowie die der 
Gesamtfarbstoffmengen unter dem Einfluß des roten und blauen Lichtes 
ist zwar für die Deutung der im ersten Teil der Arbeit beschriebenen 

Assimilationsversuche nicht erfor- 

Tabelle 8. Auch ds Branded 1 be 

Mittlerer Gesamtfarbstoffgehalt °°°; 01e Argebnisse Sollen aber 

(mg) von Rot- und Blaumaterial. mitgeteilt werden, weil sie zum Ver- 

(Bezogen auf 100 mg Trockengewicht.) gleich mit anderen Arbeiten heran- 

Dep Le. Le Tun gezogen werden können. 

ur tätsstufe |material| material Zunächst die Gesamtmenge der 

Farbstoffe. Aus Tabelle 8 geht her- 

4 2 4 - anne = vor, daß das Rotmaterial die größere 

- 2 Pigmentmenge besitzt, ganz unab- 

18. 9. 37 I 0,706 0,666 stl 2 

18. 9. 37 II 0,778 | 0,717 hängig davon, welche sonstigen Fak- 

toren die Farbstoffmengen beein- 

flussen mögen. Diese Erhöhung ist durch den größeren Chlorophyligehalt 

des Rotmaterials bedingt; da die Chlorophylle mengenmäßig den größten 

Anteil am Gesamtfarbstoff haben, kann sich eine Erhöhung der gelben 

Pigmente im Blaumaterial nicht in gleichem Maße bemerkbar machen. 

Eine Erhöhung der Farbstoffmenge in rotem gegenüber blauem Licht 

geben auch RupoLrH (1934) sowie SEYBOLD und EGLE (1938a) für 

ergrünende Bohnenkeimlinge an, die in verschiedenfarbiges Licht ge- 
bracht wurden. 

Bei den Farbstoffquotienten a/b und x/c (Tabelle 9) sind durch die 
Anzucht in verschiedener Lichtqualität ebenfalls Unterschiede hervor- 
gerufen worden. Bei den im roten Licht angezogenen Pflanzen haben sich 
gegenüber den Blaupflanzen mit einer Ausnahme a/b verringert und 
x/c erhöht. Diese Änderung beruht auf dem relativ größeren Anstieg von 





durch Temperaturänderung keine Versc! iebung von 























auf die CO,-Assimilation und den Farbstoffgehalt von Helodea canadensis. 151 


Chlorophyll b gegenüber Chlorophyll a und dem stärkeren Abfall von 
Carotin gegeniiber Xanthophyll im roten Licht. 

SEYBOLD und EGLE (1938a) fanden an etiolierten Keimlingen von 
Lepidium und Phaseolus fiir a/b in blauem Licht héhere Werte als im 
roten Licht. Diese Ergebnisse entsprechen also unseren Versuchen. Die 
Messungen von STROTT (1938) an Keimpflanzen von Triticum vulgare 
zeigen, laut Tabelle 1 seiner Arbeit und auch nach der von SEYBOLD 
und EGLE angeführten Umrechnungstabelle der Strottschen Werte auf 
molekulare Verhältnisse, 


von einer gewissen Belich- Tabelle 9. Das Verhältnis der Farbstoff- 
tungsdauer an (Minimum komponenten a/b und x/c (Mittelwerte) 


18 Stunden) eine Steige- bei Rot- und Blaumaterial. 




















rung von etwa 20% im Ve... | Intensi- | Rotmaterial | Blaumaterial 
blauen Licht. STRoTT vom | “Atsstufe | | xie | am | xic 
selbst glaubt allerdings, 7.8.37 I ao 157 146 | 49 
daB seine Werte auf eine 7.8.37 ll 42 157 | 48 | 52 
Konstanz von a/b deuten ; 18. 9. 37 I 5,1 5,1 481| 45 
in der Tat sind die von SEY- 18. 9. 37 II 5,3 | 5,1 5,6 | 4,5 








BOLD und EGLE gefundenen 

Unterschiede noch größer. Bei den Versuchen an Phaseolus von RUDOLPH 
(1934) war das Verhältnis von a/b innerhalb gewisser, zum Teil recht 
weiter Grenzen konstant. Da aber die von ihm verwendete Methode, 
wie SEYBOLD und EGLE (1938) nachgewiesen haben, eine teilweise Zer- 
störung von Chlorophyll a zur Folge hatte, ist hierdurch wahrschein- 
lich das abweichende Ergebnis bedingt. 

Eine Erniedrigung der Werte von x/c im blauen Licht zeigt sich bei 
Rupoupn (1934) und bei STROTT (Abb. 4 seiner Arbeit) in gleichem 
Sinne wie bei uns. In den Messungen von SEYBOLD und EGLE hat sich 
eine bestimmte Einstellung dieses Quotienten nach den Spektralbezirken 
nicht ergeben. 

Fiir die Farbstoffe des Rot- und Blaumaterials ergibt sich nach der 
bisherigen Darstellung unserer Versuche folgendes Bild: Bezieht man 
die Farbstoffmengen auf das Trockengewicht, so ist bei gleichem Aus- 
gangsmaterial nach einer gewissen Versuchsdauer eine Verschiebung der 
Farbstoffmengen derart eingetreten, daB das Rotmaterial mehr Chloro- 
phylle als das Blaumaterial besitzt, während sich die Carotinoide um- 
gekehrt verhalten. Hierdurch hat sich das Komponentenverhaltnis te 
in jeder Versuchsreihe fiir das Rotmaterial gegeniiber dem Blaumaterial 
erhöht. Außerdem sind eine Erniedrigung des Quotienten a/b und eine 
Erhéhung von x/e im roten Licht gegenüber Blau vorhanden. 
~~ 1 Der herausfallende Wert kommt dadurch zustande, daß in einem der letzten 
Chromatogramme der betreffenden Versuchsreihe, als bereits eine relativ starke 
Anderung der absoluten Farbstoffmengen vorhanden war, der Ertrag für Chloro- 
phyll b leider verlorenging. 
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Für die Deutung der Assimilationsversuche ist die Anderung des 
Farbstoffverhältnisses ie besonders wichtig, da der Quotient von der 


Wahl des Bezugssystems unabhängig ist und eindeutig eine Verschiebung 
der Farbs:offkomponenten auzeigt, die sich in dem gleichen Material auf 
Grund der Anzucht in einer bestimmten Lichtqualität vollzogen hat. 


b) Das Verhalten der Farbstoffe bei W ißmaterial. 


Das Verhalten der Farbstoffe des Weißmaterials schließt sich den 
Befunden an Rot- und Blaumaterial an. Abb. 8 zeigt das Ergebnis der 
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Abb. 8. Relative Änderung der Farbstoffmengen von Weißmaterial. Blaumaterial = 100 


gesetzt. Ordinate: Nummer der Chromatogramme. Abszisse: prozentualer Farbstoffgehalt. 


Messungen. Die Farbstoffmengen sind wieder auf die des Blaumaterials, 
dessen Werte immer gleich 100 gesetzt wurden, bezogen. Die Abszisse 
gibt die Abweichungen vom Blaumaterial in Prozent, die Ordinate die 
Nummern der Messungen an. Die Mittelwerte des Weißmaterials sind 
außerdem als Gerade parallel zur Ordinate in die Abbildung eingetragen, 
mit ihr sind die Einzelwerte verbunden. Die Mittelwerte liegen bei den 
grünen Farbstoffen prozentual höher, bei den gelben niedriger als die 
Blauwerte. Sie gleichen in dieser Hinsicht den Werten des Rotmaterials, 
von denen sie sich aber dadurch unterscheiden, daß die Größe der Ände- 
rung bedeutend geringer ist (Tabelle 10). Die in Abb.5 und 6 einge- 
zeichneten Einzelwerte einer Versuchsreihe des Weißmaterials zeigen 
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während der gesamten Dauer der Anzucht das gieivi: Verhalten wie die 
Mittelwerte: Sie liegen immer zwischen denen für Rot- und Blaumaterial. 
Die Änderung der Farbstoffmengen des Weißmaterials ist nicht so 
gleichmäßig wie die des Rotmaterials. So kommt es vor, daß sich die 
Weißwerte fast überhaupt 110 
nicht von den Blauwerten % mm. 
unterscheiden [man vergleiche ie 
z. B. die Werte für Chloro- 
phyll a (Protokoll Nr. 170, 
208, 226) ] oder sogar niedriger 
liegen (Nr. 176, 198). Auch 
bei den gelben Farbstoffen 
treten im weiBen Licht an 
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Läßt man aber die Einzel- mt 4. 

werte auBer acht und betrach- our H Fire an m TE arb 


tet lediglich die Mittelwerte, 
so ändern sich die Farbstoff- 
mengen des Weißmaterials im 
Verhältnis zum Blaumaterial ne 

so wie unter dem Einfluß a. 
eines an roten Strahlen relativ % 


reichen Lichtfeldes. 
. . r Abb. 9. Relative Anderung der gelben und grünen 
In der bisherigen Dar Pigmente von Rot- und Blaumaterial. Weiß- 


stellung der Farbstoffmengen, material =100 gesetzt. Intensitätsstufe I, II. Rot- 
P F 5 material gestrichelte, Blaumaterial stark ausgezo- 
besonders in den Abb. 8, gene und Weißmaterialschwach ausgezogene Kurve. 


wurde zur besseren Übersicht 

das Blaumaterial in Angleichung an die Assimilationsmessungen als Ver- 
gleichsmaterial gewählt. Es können aber auch die Werte des Weiß- 
materials als relative Bezugseinheiten genommen werden (Abb. 9). 
Infolge der relativ größeren Veränderlichkeit der Farbstoffmengen des 
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Tabelle 10. Relative Farbstoffmengen (Mittelwerte) von Helodea canadensis 
nach Kultur in verschiedener Lichtqualitat und Lichtintensitat. 











Anzahl der a+b 
Material Chromato- a b a+b c x c+x - 

gramme c+x 

Br 30 100 | 100 100 100 100 100 100 
Murs. rt 30 110 | 118 112 82 92 91 123 
Wahr . sis 28 107 | 110 108 95,5 | 97 96,5 | 109 
Intensität I . . 38 100 | 100 100 100 100 100 100 
Intensität IL. . 38 108 102,5 | 107 98,5 | 99,9 | 99,5] 108 
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WeiBmaterials kommt zwar gelegentlich eine Überschneidung der Kurven 
vor, im wesentlichen aber verhalten sich alle Versuchsreihen gleich. 
Demnach hat bei dem Blaumaterial eine Verminderung und beim Rot- 
material eine Vermehrung der griinen Pigmente stattgefunden, die gelben 
Pigmente verhalten sich umgekehrt. 

Mit Hilfe des WeiBmaterials als Bezugssystem ist damit der wichtige 
Nachweis geführt, daß unter dem Einfluß der roten und blauen Licht- 
felder eine Veränderung des Farbstoffgehaltes im Sinne einer komple- 
mentären Adaptation stattgefunden hat. 


3. Der Einfluß der Lichtintensität auf die Farbstoffmengen. 

Da die Änderung der Plastidenfarbstoffe in verschiedener Lichtqualität 
entweder von der Wellenlänge (Frequenz) oder von der im roten und 
blauen Licht verschiedenen Lichtquantenzahl herrühren kann, muß auch 
bei den Farbstoffmessungen, in der gleichen Weise wie bei den Assimi- 
lationsversuchen geprüft werden, ob sich die Farbstoffmengen von 
Pflanzen, die lediglich unter dem Einfluß verschiedener Lichtquanten- 
zahlen aber bei gleicher Frequenz (also gleiche Farbe verschiedener 
Intensität) aufgezogen wurden, in irgendeiner Weise verändert haben. 
Das Verhältnis der Lichtquantenzahlen betrug bei den verwendeten 
Intensitäten 1:6; im Vergleich dazu war das Verhältnis der Lichtquanten 
im blauen und roten Licht etwa 1:1,4. 

Die Versuchsergebnisse bringt Abb. 10. In der unteren Hälfte der 
Abbildung ist der Einfluß der Lichtintensität und zum Vergleich in der 
oberen Hälfte noch einmal der der Lichtqualität auf die Farbstoffmengen 
in gleicher Darstellungsweise wie in Abb. 8 einander gegenübergestellt. 
In der unteren Hälfte der Abbildung sind die Farbstoffmengen der 
Pflanzen aus der helleren Intensitätsstufe (II) in Prozent der dunklen (I) 
angegeben, während in der oberen Hälfte der Farbstoffgehalt des Rot- 
materials in Prozent des Blaumaterials eingetragen ist. In Tabelle 10 
finden sich die zahlenmäßigen Angaben, aber nur die jeweiligen Mittel- 
werte, zu dieser Abbildung. 

In der oberen Hälfte von Abb. 10 ist die Vermehrung der grünen und 
die Abnahme der gelben Pigmente des Rotmaterials gegenüber dem Blau- 
material wiederum zu erkennen. 

Die untere Hälfte der Abbildung zeigt, daß lediglich Chlorophyll a 
in der höheren Intensitätsstufe fast einheitlich höher liegt als in der nie- 
deren Intensitätsstufe. Chlorophyll b ist nur wenig gestiegen, und die 
Carotinoide weisen annähernd gleiche Werte auf. Die Mittelwerte für 
Carotin mit 98,5% und Xanthophyll mit 99,9% unterscheiden sich prak- 
tisch kaum von 100. 

Die bei der Anzucht verwendete verschiedene Lichtintensität wirkt 
sich also auf den Carotinoidgehalt nicht aus, lediglich bei den Chloro- 
phyllen ist ein geringer Anstieg eingetreten. Infolgedessen hat sich auch 
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der Quotient tb in der helleren Intensitätsstufe etwas erhöht, bleibt 


aber mit 108% bedeutend hinter dem Wert des Rotmaterials mit 123% 
und sogar hinter dem des Weißmaterials mit 109% zurück (Tabelle 10). 

Das Verhältnis der gelben und grünen Farbstoffe untereinander ist eben- 
falls nur unwesentlich verändert worden. Höhere Intensität hat eine 
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Abb. 10. Der Farbstoffgehalt von Helodea canadensis unter der Wirkung verschiedener 
Lichtqualität und Lichtintensität. Obere Hälfte der Abbildung: Wirkung der Licht- 
qualität. Farbstoffmengen des Rotmaterials auf Blaumaterial = 100 bezogen. Untere 
Hälfte der Abbildung: Wirkung der Lichtintensität. Farbstoffmengen der Pflanzen aus 
Intensitätsstufe II auf Intensitätsstufe I = 100 bezogen. 
Ordinate: Nummer der Chromatogramme. Abszisse: prozentualer Farbstoffgehalt. 


geringe Erhöhung von a/b infolge des stärkeren Anstieges von Chloro- 
phyll a hervorgerufen. Dagegen ist x/c annähernd, jedenfalls innerhalb 
der Fehlergrenze konstant geblieben (Tabelle 9). 

Dieses Ergebnis zeigt, daß Intensitätsunterschiede, wie sie in den 
Versuchen verwendet wurden (Verhältnis 1:6), nicht imstande sind, 
Änderungen der Plastidenfarbstoffe in dem Maße hervorzurufen, wie sie 
durch die Anzucht in verschiedenfarbigem Licht bedingt waren, obwohl 
die Unterschiede der Lichtquantenzahlen bei den Anzuchtkästen mit 
verschiedener Intensität bedeutend größer waren als zwischen rotem 
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und blauem Licht. Die Anderungen des Farbstoffgehaltes bei der Anzucht 
von Pflanzenmaterial in rotem und blauem Licht sind demnach hauptsäch- 
lich von der verschiedenen Wellenlänge (Frequenz) der beiden Lichtfelder 
hervorgerufen worden. 
Da die von uns gewählten Unterschiede in der Lichtintensität die Verhältnisse 
eines Sonnen- bzw. Schattenstandortes nicht erreichen, können sich Intensitäts- 
unterschiede nicht in dem Maße auf 
§ = Se d.: Farbstoffverhältnisse auswirken, 
7 —° wie es bei den von WILLSTÂTTER und 
StoLL (1918), SeyBoLp und EcLE 
(1937) und von EGLe (1937) mitge- 
teilten Werten der Fall war. 
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4. Der Einfluß von Außenfaktoren 


auf die Farbstoffmengen. 
BO are Wahrend der Anzucht der Helo- 
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908 + dea-Pflanzen traten gewisse zu- 
gor + nächst nicht erwartete Anderun- 
gen der Farbstoffmengen gleich- 

; mäßig im roten, blauen und weißen 
406s Anzuchtlicht auf. Die in Abb. 11 
P dargestellten Kurven zeigen die 
ao Veränderungen der absoluten 
pm | Caretin Farbstoffmengen bei der Versuchs- 
> reihe vom 18. 9. 37, Intensitäts- 

0m RZ stufe II. Zunächst sieht man, daß 
gory “+ die Chlorophylimenge fiir das Rot- 
aon — + > ar | material immer größer ist als die 


Abb. 11. Die Änderung der absoluten Farb- für das Weiß- und Blaumaterial, 


stoffmengen (mg) von Rot-, Blau- und Weis- und daß die Verhältnisse bei den 
me À + à PB SSR ZEN nn Carotinoiden umgekehrt liegen, 
stufe II). Rotmaterial gestrichelte, Blau- entsprechend den in Abschnitt 2 
meee nn ee und 3 dargestellten Ergebnissen. 

AuBerdem aber haben sich die 
Farbstoffmengen insbesondere von Chlorophyll a und zum Teil auch von 
Xanthophyll, bei Rot-, Blau- und WeiBmaterial in gleicher Weise, erhôht. 
Dagegen zeigt sich Konstanz oder Abnahme wahrend der Versuchsperiode 
bei Chlorophyll b und Carotin. 

Es ist zu vermuten, daß gewisse Außenfaktoren einen derartigen 
Einfluß auf die Farbstoffmengen ausüben. In der Tat zeigt das Beispiel 
einer Versuchsreihe (Abb. 12), die bei erheblichen Witterungsschwan- 
kungen durchgeführt wurde, daß die Kurve für Sonnenscheindauer bzw. 
Temperatur mit dem Verlauf der Carotinoidkurve eine deutliche Über- 
einstimmung zeigt. Nur tritt die Änderung der Farbstoffmengen offen- 
bar immer etwas später ein als die der AuBenfaktoren, Die gleiche 
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Ubereinstimmung ist auch bei Chlorophyll b vorhanden, nur entspricht 
im allgemeinen einem Anstieg der Carotinoidmenge ein Abfall der 
Chlorophyll b-Menge (Chlorophyll b als Schwachlichtpigment, Eck, 
1937!). Chlorophyll a hat sich in der dargestellten Intensitätsstufe 
nicht erheblich geändert. 
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Abb. 12. Die Änderung der absoluten Farbstoffmengen (mg) von Rot-, Blau- und Weiß- 


material. Bezogen auf 100 mg Trockengewicht (Versuchsreihe vom 7.8.37; Intensitäts- 

stufe II). Rotmaterial gestrichelte, Blaumaterial stark ausgezogene und Weißmaterial 

schwach ausgezogene Kurve. Sonnenscheindauer (h) ausgezogene Linie; Temperatur (C°) 
gestrichelte Linie. 


Wieweit die Temperatur und die Lichtintensität an dieser Wirkung 
beteiligt sind, läßt sich auf Grund dieser Versuche nicht entscheiden. 
Vor allem ist eine genaue Zuordnung der einzelnen Kurvenpunkte noch 
nicht möglich. Weitere Versuche erscheinen zur genaueren Klärung not- 
wendig. 

Außer diesen, die Farbstoffmengen beeinflussenden Faktoren, ist 
anscheinend noch eine Periodizität im Verlauf des Jahres vorhanden, 
die sich unter anderem am Frischmaterial verfolgen läßt. So betrug der 
Gesamtgehalt der Farbstoffe am 7.8.37: 0,543 mg, am 18.9.37: 0,629 mg 
und am 29. 10.: 0,738 mg. Einen ähnlichen Anstieg der Farbstoffmengen 
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Abb. 13. Die Anderung des Trockengewichtes und 
der Farbstoffmengen bei Rot-, Blau- und Weiß- 
material, bezogen auf 10 cm Sproßlänge. Rotmaterial 
gestrichelte, Blaumaterial stark ausgezogene und 
Weißmaterial schwach ausgezogene Kurve. 


farbigen Anzuchtlichtes 


zum Winter hin fand neuerdings STROTT, und auch STÂLFELT (1927) 
gibt eine Jahresperiodizität der Chlorophyllmenge für Picea und Pinus an. 

Durch den Einfluß dieser verschiedenen, oft entgegengesetzt wir- 
kenden Faktoren, die zudem auf die gelben und grünen Pigmente nicht 
in gleicher Weise wirken dürften, wird die Änderung der absoluten Farb- 
stoffmengen häufig unübersichtlich. Aus diesem Grunde wurden in den 
meisten Fällen nur die relativen Änderungen der Farbstoffmengen an- 


gegeben, wodurch die Werte 
untereinander und auch mit 
unseren Assimilationsmes- 
sungen besser vergleichbar 
sind. 


ô. Die Beziehungen 
zwischen Farbstoffmenge 
und Sproßlänge. 
Um einen Einblick in den 


gobs Chlorophyligehalt des Spros- 


ses im Laufe der Anzucht zu 
gewinnen und daraus Riick- 


+ schliisse auf die Assimila- 
002 tionsgröße eines Sproßstük- 


kes ziehen zu können, wur- 
den bei einer Versuchsreihe 
die Farbstoffmengen auf 
eine bestimmte SproBlänge 
bezogen. Für die Umrech- 
nung war es nôtig, das Trok- 


kengewicht einer bestimmten SproBlänge zu bestimmen, wodurch zugleich 
ein weiterer Einblick in die morphologischen Veränderungen des Anzucht- 
materials gewonnen werden konnte (vgl. S. 131). Die oberste Kurve von 
Abb. 13 zeigt das Verhalten der Trockensubstanz in Milligramm für je 
10 cm Sproßlänge während der Versuchsperiode. Im Laufe der Anzucht 
machte sich eine Abnahme der Trockensubstanz bemerkbar; es findet ein 
stärkeres Streckungswachstum als im Freiland statt, ohne daß dabei aber 
die Länge der Internodien, wie zahlreiche Messungen ergaben, zwischen 
den Blattquirlen zunimmt. Die Abnahme war beim Blaumaterial am ge- 
ringsten und beim Weißmaterial am stärksten ausgeprägt. Die verhältnis- 
mäßig schwächere Abnahme des Trockengewichts beim Blaumaterial sowie 
die allgemeine Abnahme der Trockensubstanz durch die Kultur steht in 
Einklang mit den Messungen von Porr (1926) an Landpflanzen und von 
Funke (1931) an verschiedenen Land- und vor allem Wasserpflanzen. 

Bezieht man nunmehr den Farbstoffgehalt auf die Sproßlänge, so 
zeigt sich (Abb. 13), einheitlich für alle Pigmente, ein gleichsinniger Abfall 








auf die CO,-Assimilation und den Farbstoffgehalt von Helodea canadensis. 159 


der Farbstoffmengen während der Anzuchtdauer, der beim Blaumaterial 
wieder am geringsten, beim WeiBmaterial am gréBten ist, und der parallel 
mit der Abnahme des Trockengewichtes verläuft. Ahnliche Ergebnisse 
erhielten SPRAGUE und SHive (1929). Die Größe der Änderung ist aller- 
dings bei den gelben und grünen Farbstoffen in den 3 Lichtfeldern ver- 
schieden. 

Bei der Aufzucht der Pflanzen in verschiedener Lichtintensität hat 
ebenfalls eine Änderung des Farbstoffgehaltes in der Einheit der Sproß- 
länge stattgefunden (Ta- 
belle 11, Messung vom Tabelle 11. Farbstoffgehalt (mg) von Helodea 


: : canadensis in 10 cm SproBlange nach Anzucht 
16. 10.37). 1 iy eine in verschiedener Lichtintensität. 





Verminderung der Farb- 




















stoffe in den beiden stär- gntensi Chlorophylle Carotinoide 

keren Intensitätsstufen (II > a b e x 
nd III) einget . Di 

en ae ) a ge Pe 5 I 0,124 | 0,0248 | 0,0034 | 0,0154 
inheit der Sproblänge II 0,122 | 0,0207 | 0,0029 | 0,0141 

besitzt bei dem Material IT 0,074 | 0,0185 | 0,0019 | 0,0101 


aus der schwachen Licht- 
intensität nach einer gewissen Anzuchtsdauer mehr Farbstoff als das 
in stärkerer Lichtintensität gezogene Material. 

Die Pigmentmenge, bezogen auf die SproBlänge, hat sich unter den 
verschiedenen Bedingungen der Anzucht also sehr geändert. Es ist eine 
Verringerung der Farbstoffmenge im Laufe der Anzucht und in den 
stärkeren Intensitätsstufen (II und III) eingetreten; ferner ist trotz ver- 
schiedener Lichtqualität eine gleichsinnige Änderung der Einzelfarb- 
stoffe erfolgt. Die Ergebnisse zeigen deutlich, wie stark sich das gewählte 
Bezugssystem auf die Höhe des Farbstoffgehaltes auswirkt. Die in 
Abhängigkeit vom Trockengewicht festgestellten Beziehungen der Farb- 
stoffmengen werden durch die starken Unterschiede im Wachstum 
bei der Wahl der Sproßlänge als Bezugssystem, bis auf die Farbstoff- 
a+b 
c+x’ 
bleiben von der Art des Bezugssystems natürlich völlig unberührt. 


V. Schlußbetrachtung. 

Wie die Assimilationsmessungen ergaben, kann die Lichtqualität, 
die bei der Anzucht auf das Pflanzenmaterial eingestrahlt wurde, für die 
Assimilation relativ besser als die übrigen Strahlen ausgenutzt werden. 
Diese Ergebnisse zeigen, daß die Untersuchungen von HARDER (1923) 
über die Adaptation des Assimilationsapparates bei Blaualgen, die in 
verschiedenfarbigem Licht aufgezogen wurden, auch bei gewissen höheren 
Pflanzen Gültigkeit haben. Und man darf annehmen, daß die von 
Burns (1933, 1937) an Landpflanzen gefundenen Unterschiede in der 
Assimilationsintensität ebenfalls auf einer durch die Lichtqualität hervor- 
gerufenen Reaktionsänderung beruhen. 





quotienten, völlig verwischt. Diese, insbesondere das Verhältnis 
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AuBerdem geht aus den Versuchen hervor, daB ein genotypisch ein- 
heitliches Material durch verschiedene Lichtqualität bis zu einem gewissen 
Grad in seiner Reaktion geändert werden kann. Dabei soll natürlich in 
keiner Weise bestritten werden, daB auch die genotypisch festgelegte 
Reaktionsnorm, auf die Montrort (1937 I, II) vor allem hingewiesen 
hat, bei der Ausnutzung der Lichtfelder von besonderer Bedeutung ist. 

Gründe für eine derartige Anderung der assimilatorischen Leistung 
können, wie schon einmal gesagt, darin liegen, daß sich die Absorption 
der Blätter auf Grund morphologischer Änderungen oder vermehrter 
Farbstoffbildung erhöht hat. Außerdem besteht die Möglichkeit, daß das 
Plasma für bestimmte Wellenlängen durch das Anzuchtlicht aktiviert 
worden ist, und endlich könnte durch die Bestrahlung ein lichtkata- 
lytischer Vorgang angeregt, bzw. gehemmt worden sein. 

i der Pflanzen, wie sie in den Versuchen aufgetreten 
sind (vgl. S. 131, 158), beeinflussen zwar die Höhe der absoluten Assi- 
milation, da sie die Größe der absorbierten Gesamtstrahlung und ins- 
besondere das den Assimilationsmessungen zugrunde gelegte Bezugs- 
system ändern. Da aber in unseren Versuchen lediglich das Verhältnis 
der Assimilationsleistung vom roten zum blauen Licht jeweils an der 
gleichen Pflanze bestimmt wurde, spielen für diese Messungen die Höhe 
der absoluten Assimilation und ein Bezugssystem keine Rolle. 

Weiterhin könnte noch eine spezifische Einstellung der Chloroplasten 
zum Licht eine Steigerung der Lichtabsorption für die Farbe des Anzucht- 
lichtes hervorrufen. Montrort hat 1934 zwar eine durch bestimmte 
Anzucht der Pflanzen bedingte Änderung der Chloroplastenstellung 
gefunden, diese kann sich aber wiederum nur auf die absolute Assi- 
milation auswirken. Für die Deutung unserer relativen Assimilations- 
messungen wäre eine farbspezifische, bei jeder neu eingestrahlten Licht- 
farbe sich ändernde Lage der Chloroplasten erforderlich; eine solche ist 
uns aber aus der Literatur nicht bekannt geworden, und auch in unseren 
Versuchen wurde kein Hinweis in dieser Richtung gefunden. 

Schließlich ist der Einfluß der Farbstoffmenge auf die relativen Assi- 
milationswerte als wichtigster Faktor zu prüfen. 

Die Voraussetzung für die Beurteilung des Einflusses der Farbstoff- 
menge der Pflanzen auf ihre Assimilation ist die Kenntnis der Bezie- 
hungen zwischen Farbstoffmenge und Assimilationsintensität. WILL- 
STÄTTER und SrtorL (1918) fanden keine strenge Proportionalität 
zwischen Chlorophyllgehalt und Assimilationsleistung, obwohl ein geringer 
Anstieg der Assimilation bei hohem Chlorophyllgehalt vorhanden war. 
WarBurG (1923) rief bei Chlorella durch Anzucht in verschiedener Licht- 
intensität wechselnden Chlorophyllgehalt hervor, erhielt aber bei höherem 
Chlorophyligehalt ebenfalls keine entsprechende Änderung der Assi- 
milation. Im Gegensatz dazu stehen Versuche von GassNER und GÖTZE 
(1934), die sowohl durch Erhöhung der Lichtintensität als auch durch 
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wechselnde Nährsalzgaben Steigerung des Chlorophyligehaltes und parallel 
damit Steigerung der Assimilation erzielten. Das gleiche fand Emerson 
(1929). 

Demnach kann, wenigstens unter bestimmten Bedingungen und bei 
geeigneten Objekten, ein erhöhter Chlorophyllgehalt eine entsprechende 
Steigerung der Assimilation hervorrufen. Allerdings wirkt sich eine 
Änderung der Gesamtfarbstoffe zunächst ebenfalls nur auf die absoluten 
Assimilationswerte aus, vorausgesetzt, daß eine proportionale Verände- 
rung der einzelnen Farbstoffkomponenten stattgefunden hat. 

Sobald aber eine Vermehrung oder Verminderung einzelner Farb- 
stoffe eintritt, die sich insbesondere in der Veränderung des Quotienten 
en zeigt, kommt für bestimmte Wellenlängen, entsprechend der 
partiellen Absorption der Pigmente, eine Erhöhung oder Erniedrigung 
der Lichtabsorption zustande, wodurch in diesen Spektralbezirken eine 
Änderung der assimilatorischen Leistung hervorgerufen werden kann. 

In unseren Versuchen trat eine derartige, zum Anzuchtlicht komple- 
mentäre Verschiebung der Farbstoffmengen ein. Setzt man diese Ände- 
rung der Farbstoffe zu den Assimilationsmessungen in Beziehung, so 
zeigt sich, daß die gefundene relative Assimilationssteigerung in der 
Farbe des Anzuchtlichtes mit der chromatischen Adaptation der Farb- 
stoffe der Versuchspflanzen übereinstimmt und auch der Größenordnung 


nach der Änderung des Farbstoffquotienten ate entspricht. Es ist 


demnach eine groBe Wahrscheinlichkeit dafür vorhanden, daB die 
Anderung der relativen Assimilation in verschiedenfarbigem Licht auf 
die komplementäre Änderung der Mengen der einzelnen Farbstoffe zurück- 
zuführen ist. 

Die Voraussetzung hierfür besteht darin, daß die von den Carotinoiden 
absorbierte Strahlungsenergie dem Assimilationsvorgang zugute kommt, 
ohne daß allerdings die Carotinoide an der Kohlehydratbildung selbst 
beteiligt zu sein brauchen. Durch die Untersuchungen von WARBURG 
und NEGELEIN (1923) und von Schmucker (1930) über den Nutzeffekt 
der Assimilation im Bereich der Carotinoidabsorption, sowie durch die 
Ergebnisse von MonTrorT (1937 I, II) und Scumipr (1937) bei der Assi- 
milation der Braunalgen in verschiedenfarbigem Licht ist die Möglichkeit 
einer Beteiligung der Carotinoide an der Assimilation immerhin wahr- 
scheinlich. 








Wegen der zu vermutenden Änderung der assimilatorischen Leistung 
durch eine chromatische Adaptation der Plastidenfarbstoffe ergeben sich 
auf Grund unserer Versuche keine Anhaltspunkte dafür, daß sich der 
Nutzeffekt durch das Vorleben der Pflanze in den verschiedenen Spektral- 
bezirken geändert hat (vgl. Montrort 1937). Ebenso kann der plas- 
matische Faktor, den wir zunächst zur Begründung unserer Ergebnisse 


Planta Bd. 29. 11 

















162 W. Simonis: Der Einfluß verschiedenfarbigen Anzuchtlichtes 
herangezogen hatten (HARDER, DÜRING, SIMONIS 1936), ais Erklärungs- 
môglichkeit unserer Versuche nunmehr auBer Betracht gelassen werden. 

Die Ursache der veränderten Farbstoffbildung diirfte darin zu suchen 
sein, daB die verschiedenen Spektralbezirke verschiedene Reize auf den 
fermentativen Grundvorgang der Pigmentbildung ausiiben; es handelt 
sich also um eine spezifische Reizwirkung bestimmter Lichtfelder, wie 
sie in ähnlicher Weise bei Samen und Sporen von MrıscHk& (1936) und 
OrTH (1937) für den Keimungsvorgang nachgewiesen worden ist. 

Ob die Änderung der einzelnen Pigmente allerdings der alleinige 
Faktor für den Anstieg der assimilatorischen Leistung im Anzuchtlicht 
ist, läßt sich auf Grund unserer Versuche noch nicht endgültig ent- 
scheiden. Vor allem fehlt noch der direkte Beweis, daß eine Änderung 
der Farbstoffverhältnisse einen Einfluß auf die Assimilationshöhe ausübt. 
Versuche, die diese Fragen weiter klären sollen, sind am hiesigen Institut 


in Angriff genommen. 
Zusammenfassung. 


1. Pflanzen von Helodea canadensis wurden in rotem, blauem und 
weißem energiegleichen Licht angezogen. Als Lichtquelle diente im all- 
gemeinen natürliches Tageslicht, in einigen Versuchsreihen wurde auch 
künstliches Licht verwendet. 

2. Mit Hilfe der Blasenzählmethode wurden die Lichtintensitäten, 
für jede vorbehandelte Pflanze gesondert, bestimmt, die für sie in 
rotem, blauem und weißem Licht gleiche Assimilation ergaben. 

3. Die für gleiche Assimilation benötigte Lichtintensität betrug, 
wenn die Intensität des blauen Lichtes gleich 100 gesetzt wurde, im 
Mittel für das Rotmaterial im weißen Licht 74,5% , im roten Licht 47,3%. 
Entsprechend für Blaumaterial 83,9 und 57,8%. 

4. Für Blaumaterial war im weißen und roten Licht also eine um 
10% höhere Lichtintensität als für das Rotmaterial für gleiche Assi- 
milation erforderlich; Rotmaterial benötigte dagegen im blauen Licht 
eine größere Energie. 

5. Mit Hilfe von Assimilationsmessungen an Kontrollmaterial, das 
in verschiedener Lichtintensität (Lichtquantenzahl), aber gleicher Licht- 
qualität angezogen wurde, konnte gezeigt werden, daß die durch die 
Anzucht in verschiedenfarbigem Licht hervorgerufenen Unterschiede der 
Assimilation lediglich von der verschiedenen Wellenlänge (Frequenz) 
und nicht von der verschiedenen Lichtquantenzahl des Anzuchtlichtes 
herrührten. 

6. Mit Hilfe der chromatographischen Adsorptionsmethode wurde 
der Farbstoffgehalt des Anzuchtmaterials festgestellt. Durch die Anzucht 
trat eine chromatische Adaptation ein in dem Sinn, daß bei dem Rot- 
material eine Erhöhung der Chlorophylle und eine Verminderung der 
Carotinoide gegenüber Kontrollmaterial, das in weißem Licht gezogen 
war, stattfand. Blaumaterial verhielt sich umgekehrt. 
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7. Die Ânderung der Assimilationsintensität wurde mit der chro- 
matischen Adaptation in Beziehung gesetzt, und ihre ursächliche Ver- 
knüpfung als sehr wahrscheinlich nachgewiesen. 


Die vorliegende Arbeit wurde in den Botanischen Anstalten der Universität 
Göttingen durchgeführt. Der Deutschen Forschungsgemeinschaft, die die Arbeit 
durch Überlassung einer Reihe von Apparaten und Hilfsgeräten unterstützt hat, 
bin ich zu Dank verpflichtet. 
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DIE WIRKUNG DES LICHTES UND DER ULTRAVIOLETTEN 
STRAHLUNG AUF DIE PFLANZENATMUNG. 


Von 
Fritz GESSNER. 


Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 21. November 1938.) 


I. Einleitung. 


Die Frage der Wirkung des Lichtes auf die Atmung der Pflanzen, 
welche ja besonders für die Beurteilung der Assimilationsgrößen von 
ausschlaggebender Bedeutung ist, wurde in letzter Zeit wiederholt 
Gegenstand eingehender Untersuchungen. Dabei mehren sich zusehends 
die Angaben über einen gesteigerten Sauerstoffverbrauch während und 
nach dem Assimilationsvorgang. So ‚fand VAN DER PAAUW in seinen 
bekannten Versuchen an Hormidium eine deutlich gesteigerte Atmung 
als Nachwirkung der Belichtung. Ähnliche Ergebnisse hatten HARDER 
und neuerdings STÄLFELT (1936) an Mooseu und Flechten. Freilich 
stehen diesen positiven Berichten über eine atmungssteigernde Wirkung 
des Lichtes auch zahlreiche negative gegenüber (BUKATSCH 1935, HARDER 
1915, WARBURG 1921, GAFFRON 1937, Emerson 1935), so daß wir heute 
noch weit davon entfernt sind, sagen zu können, daß in der physiologi- 
schen Literatur Einheitlichkeit über dieses Problem herrschte. 

Im Rahmen andersartiger Untersuchungen habe ich 1937 selbst über 
einige Versuche berichtet, in welchen die Nachwirkung einer 40 Min. 
langen Belichtung auf die Atmung submerser Wasserpflanzen geprüft 
wurde. Die Ergebnisse waren jedoch wegen der hohen Fehlergrenze, 
auf die ich bereits damals hingewiesen habe, uneinheitlich, da einigen 
Fällen gesteigerter Atmung andere einer scheinbar gehemmten Atmung 
gegenüberstanden. Das einzige, was aus diesen Versuchen erkennbar 
schien, war die Feststellung, daß eine etwa infolge der Beleuchtung 
eingetretene Atmungssteigerung sehr rasch wieder abklingt. 

Gegen diese Versuchsergebnisse wenden sich nun Montrort und 
FÖCKLER (1938) in einer kürzlich erschienenen Arbeit, in welcher sie 
sowohl an grünen Pflanzen als auch an Braunalgen zeigen konnten, daß 
eine mehrstündige Beleuchtung in allen Fällen eine deutliche Atmungs- 
steigerung zur Folge hat, welche auch einige Stunden nach der Be- 
leuchtung noch anhält. Dieses Ergebnis fügte sich gut in die Resultate 
ein, welche die beiden Forscher an chlorophyllfreien Pflanzengeweben 
erzielten, wobei sich ebenfalls während der Beleuchtung eine erhöhte 
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Sauerstoffaufnahme zeigte. In gleiche Richtung wiesen Versuche an 
grünen Pflanzen, deren Assimilationstätigkeit durch Narkose oder zu 
starke Bestrahlung (Sonnenstich) vorübergehend lahmgelegt worden war. 

Montrort und FöckLER heben in ihrer Arbeit wiederholt den Gegen- 
satz zwischen ihren und meinen Versuchsergebnissen hervor, ohne frei- 
lich darauf hinzuweisen, daB die von ihnen verwendete Belichtungsdauer 
das 3—4fache der meinen betrug. Nun wird aber unten gezeigt werden 
können, daß sich gerade daraus die Verschiedenheiten der Ergebnisse 
ableiten lassen. 

Jedenfalls aber drängt nun das verschiedene Ergebnis, welches die 
einzelnen Forscher bei der Untersuchung der Beziehung zwischen Licht 
und Atmung hatten, dazu, nach den Gründen zu forschen, welche für 
den verschiedenen Ausfall der Versuche maßgebend sind. 


II. Die Nachwirkung des Lichtes auf die Atmung submerser 
Wasserpflanzen. 

A. Methodik. Für die Versuche, welche im Oktober und November 
1938 in den Botanischen Staatsanstalten in München ausgeführt wurden, 
kamen Pflanzen zur Verwendung, welche in den Zementbecken des 
botanischen Gartens kultiviert worden waren (Sonnenpflanzen), und 
ferner solche, welche aus einem Gewächshaus stammten und eher den 
Charakter von Schattenpflanzen trugen. Vor dem Versuch wurden die 
Sprosse mehr oder weniger lange (genaue Angabe der Verdunkelungszeit 
folgt später) verdunkelt, worauf ihre Atmungsintensität in abgestandenem 
Leitungswasser mit der WINKLER-Methode geprüft wurde. (Alle Angaben 
erfolgen in Kubikzentimeter n/100 Natriumthiosulfatlösung, von der 
bekanntlich 1 ccm 0,08 m O, entspricht.) Nachdem bei je Istiindiger 
Exposition zwei Atmungswerte ermittelt worden waren, wurden die 
Pflanzen in Leitungswasser unter Beibehaltung der Temperaturkonstanz 
der Beleuchtung einer 2000-Wattlampe in solcher Entfernung ausgesetzt, 
daß die Lichtstärke 40000 Lux entsprach. Nach dieser Belichtung 
wurden wiederum im Verlaufe der folgenden Stunden die Dunkelatmungs- 
werte bei je Istündiger Exposition festgestellt. Der Atmungswert vor der 
Belichtung wurde dabei gleich 100 gesetzt, so daß die Steigerung in Pro- 
zenten der früheren Atmung angegeben werden konnte. 

B. Versuchsergebnisse. In folgender Tabelle sehen wir eine Zusammen- 
stellung von Versuchen an Pflanzen, welche 16 Stunden vorher dunkel 
gehalten worden sind. Alle Arten stammen vom Freiland, sind also als 
Sonnenpflanzen anzusprechen, nur Elodea densa und Cabomba aquatica 
sind Schattenpflanzen aus dem Gewächshaus. Die Temperatur des Ver- 
suchswassers betrug 20° C. 

Die Ergebnisse sind ebenso uneinheitlich wie die früher veröffent- 
lichten (GESSNER 1937, S. 302), obgleich die verwendeten Pflanzen sich 
diesmal nicht gegenseitig beschatteten und alle voll dem Licht ausgesetzt 
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worden waren. Die Atmungssteigerung fiel in 3 Fällen positiv aus, doch 
war sie sehr gering. Immerhin bleibt auffallend, daB sich unter den 
3 positiven Fällen die beiden Schattenpflanzen Elodea und Cabomba 
befanden. 2 andere Fälle zeigen nach der Belichtung eine scheinbar 
geminderte Atmung, doch muß diese meines Erachtens darauf zurück- 
geführt werden, daß dieses Resultat auf den während der Belichtung 

















Tabelle 1. 
(16 Stunden vorverdunkelt. Angaben in Kubikzentimetern Na-Thiosulfat pro Stunde.) 
Maximale 
Dunkel- Atmung in Stunden Atmungs- 
atmung nach der Belichtung 
Hippuris vulgaris . 5,40 3,05 4,45 4,45 — 17,6 
Myriophyllum epicatum 7,00 7,15 6,40 6,15 + 2 
Potamogeton densus 3,28 3,25 3,10 2,70 + 0 
Hottonia palustris . 3,25 3,02 2,93 — 7 
Cabomba aquatica . 2,08 2,30 2,25 + 10,6 
Elodea densa . . . . . . 3,16 3,33 2,96 + 5,3 





gebildeten Sauerstoff, welcher nun zur Atmung verwendet werden kann, 
zurückgeht. Dadurch vermindert sich nämlich die O,-Aufnahme aus dem 
Wasser, was sich in einer scheinbaren Atmungsdepression ausdrückt. 
DaB die Sauerstoffaufnahme auch in der 3. Stunde nach der Belichtung 
noch geringer bleibt als vorher, und daB selbst in jenen Fällen, wo das 
Licht stimulierend gewirkt hatte, die Anfangswerte unterschritten 
werden, kann damit erklärt werden, daB die Atmung bei andauernder 
Verdunkelung in den ersten 100 Stunden abnimmt (GESSNER 1937). 
AbschlieBend kann also iiber diese erste Versuchsreihe gesagt werden, 
daß nach 16stündiger Vorverdunkelung die Nachwirkung einer 2stiindigen 
intensiven Beleuchtung — wenn überhaupt vorhanden — auBerordent- 
lich gering ist. Am ehesten ist sie bei Schattenpflanzen zu erkennen. 

Die nächste Tabelle sowie Abb. 1 zeigt nun den Belichtungserfolg bei 
denselben Pflanzenarten, nur waren diese diesmal 60—65 Stunden lang 
dunkel gehalten worden. Die Zeit und Stärke der Belichtung war die 
gleiche wie vorher. 

















Tabelle 2. 
(60—65 Stunden vorverdunkelt.) 
Maximale 
Dunkel- Atmung in Stunden Atmungs- 
atmung nach der Belichtung a 
Hippuris vulgaris 3,25 3,75 4,75 4,55 + 46,1 
Myriophyllum epicatum à 4,25 4,65 4,60 4,20 + 9,4 
Potamogeton densus . . . 2,30 2,95 2,80 2,65 + 28 
Hottonia palustris tae rar 2,01 2,31 2,79 + 38,8 
Cabomba aquatica .... 1,46 1,66 2,20 + 50,7 
Elodea densa ...... 1,91 2,20 2,73 + 42,9 
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Das Ergebnis dieser Versuchsreihe ist nun ein ganz anderes. Nicht 
nur, daß hier sämtliche Pflanzen eine deutliche Atmungssteigerung 
zeigen, dieser Anstieg ist hier auch außerordentlich viel höher als bei der 


ersten Versuchsreihe. Auch hier sehen 






















com] we wir jedoch, daß die größte Atmungs- 
sr Ft steigerung in vielen Fällen nicht 
i a J = unmittelbar nach der Belichtung, 
; # | T sond. rn erst 1 Stunde danach fest- 
Sal bb  stellbar ist. Die Erklärung dafür 
7 2--—— diirfte auch hier wieder darin zu 
z2F a di nef suchen sein, daB der Assimilations- 
a sauerstoff die Atmungswerte un- 
mittelbar nach der Belichtung schein- 

p mr 1 + bar herabsetzt. In Abb. 2 ist die Be- 
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Abb. 1. Die Wirkung des Lichtes bei zwei- . 
satin Bltmièees dut de Sndiine und Atmungssteigerung (bezogen auf 


Pflanzen, welche 60—65 Stunden vorver- den Atmungswert in der 1. Stunde 


7 se | += mt Leg vriopkyium, nach der Belichtung) wiedergegeben. 


Es ist dabei deutlich die Zunahme 


der Atmungssteigerung bei zunehmender Vorverdunkelungsdauer zu er- 
kennen, wobei noch hervorgehoben werden muß, daß das Gefälle wesent- 


lich steiler ausgefallen wäre, wenn statt 
der Atmungswerte, welche sofort auf die 
Belichtung folgten, die Zahlen der maxi- 
malen Atmungssteigerung angegeben wor- 
den wären. 

Wir können also abschließend sagen, 
daß das Licht den Sauerstoffverbrauch 
submerser Wasserpflanzen nur dann stei- 
gert, wenn die Pflanzen vor dem Versuch 
längere Zeit im Dunkeln gehalten worden 
sind. Zwischen Vorleben der Pflanzen und 
Atmungssteigerung durch Licht besteht 
also eine enge Beziehung, worauf auch 
MonTForRT und FÖCKLER bereits hinge- 
wiesen haben. Es scheint mir sehr wahr- 
scheinlich, daß die vielen widersprechen- 
den Angaben in der Literatur über diese 


Frage zum Teil von der verschiedenen Lichtstimmung der Versuchs- 


Als nächstes Problem sei die Beziehung zwischen Belichtungsdauer 
und Atmungssteigerung behandelt. Als Versuchspflanzen dienten die 
gleichen Arten wie früher; auch die Vorverdunkelung hatte genügend 
lange gedauert, um eine Steigerung der Sauerstoffaufnahme zu ermög- 
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Tabelle 3. 
(Vorverdunkelung 73 Stunden, Belichtungszeit 30 Min.) 
Dunkel- Atmung in Stund: Maximale 
atmung nach der Belichtung PR 7" 
Cabomba aquatica . . | 1,85 2,09 1,96 1,87 + 13,0 
Elodea densa . . . . 2,15 1,52 1,68 2,00 — 22 
Potamogeton densus . 3,09 2,90 2,94 3,01 — 6 














lichen. Die Belichtungszeit jedoch betrug bei jenem Versuch, der in 
Tabelle 3 wiedergegeben ist, nur !/, Stunde. 

Wir sehen, daß bloß Cabomba einen positiven Steigerungswert zeigt, 
doch ist dieser mit 13% auch wesentlich kleiner als die 50 %ige Steigerung 
nach 2stündiger Belichtung. Somit erkennen wir, daß zur Erzielung einer 
Wirkung des Lichtes auf die Atmung eine gewisse Expositionsdauer 
nötig ist, und es findet die Tatsache ihre Erklärung, warum die Ergebnisse 
der von mir früher veröffentlichten Versuche, denen eine 40 Min. lange 
Exposition zugrunde lag, so uneinheitlich waren. 

Die nächste Tabelle zeigt die Wirkung einer 4stündigen Beleuchtung. 
wobei die sonstigen Bedingungen dieselben waren wie früher. 





Tabelle 4. 
(64 Stunden vorverdunkelt, Beleuchtung 4 Stunden mit 40000 Lux.) 
Dunkel- | Atmung in Stunden Mastmale 


atmung nach der Belichtung PR % 














Cabomba aquatica . . . . 1,36 1,33 1,88 + 38 
Elodea densa . . . . . . 1,81 2,24 2,40 + 32 
Potamogeton densus ... . 2,44 3,14 3,10 + 27 


Vergleichen wir die Werte dieser Tabelle etwa mit denen, die sich bei 
2stündiger Belichtung ergaben, so finden wir in 2 Fällen einen Abfall. 
der jedoch nicht real zu sein braucht. Bei 4stündiger Belichtung wird 
natürlich besonders viel Assimilationssauerstoff in die Interzellularen 
gepreßt, so daß dadurch noch in der 2. Stunde nach der Wiederver- 
dunkelung bei der Atmung davon gezehrt werden kann. 


Nachdem nun außer Zweifel sichergestellt worden ist, daß nach 
genügend langer intensiver Beleuchtung die Atmungswerte submerser 
Pflanzen erhöht sind, und sich auch gezeigt hat, daß diese Steigerung 
durch mehrere Stunden erhalten bleibt, ergibt sich die Frage, welche 
Strahlenarten für diese Wirkung verantwortlich sind. Untersuchungen 
von Wynp, FULLER und Reynozps (1935) haben gezeigt, daß ultra- 
violette Strahlung eine erhebliche Atmungssteigerung zur Folge hat. 
Es liegt daher die Annahme nahe, daß bei der Beleuchtung nicht so sehr 
das sichtbare Licht als vielmehr der ultraviolette Anteil der Strahlung 














170 Fritz Gessner: Die Wirkung des Lichtes 





maßgebend sei. Namentlich das langwellige Ultraviolett (> 300 uz) 
wird ja vom Glas in groBer Intensität durchgelassen, so daB es noch 
wirksam sein kénnte. Um diese Frage zu priifen, wurde zwischen Lampe 
und Pflanze eine 4 cm dicke Schicht einer Chininsulfatlösung gebracht 
(15 g Chininsulfat in 1 Liter mit Schwefelsäure angesäuertem Wasser), 
so daß der gesamte Ultraviolettbereich herausgefiltert wurde. (Fluores- 
cenzprüfungen ergaben hinter der Wanne mit Chininsulfat keinerlei 
Spuren von Ultraviolett.) In Tabelle 5 sind einige der auf diesem Wege 
erhaltenen Werte zusammengestellt. 








Tabelle 5. 

(66 Stunden vorverdunkelt, Belichtung 2 Stunden mit 40000 Lux ohne U.V.) 
Dunkel- Atmung in Stund Maximale 
atmung mn toe Belichtung we. À % 

Cabomba aquatica . . | 1,58 1,11 1,70 1,82 + 15 
Elodea densa . . . . 2,67 1,98 2,77 2,94 + 10 
Potamogeton densus . 2,58 3,74 3,86 3,41 + 49 

















Es besteht also kein Zweifel, daß auch das sichtbare Licht ohne Mit- 
wirkung der ultravioletten Strahlung imstande ist, die Atmungsintensität 
zu steigern. Beim Vergleich mit den Werten, die bei gleicher Versuchs- 
anordnung, nur ohne Ausschaltung des U.V. (Tabelle 2) gefunden worden 
sind, ergeben sich für Cabomba und Elodea wesentlich niederere Zahlen, 
für Potamogeton eine wesentlich höhere Atmungssteigerung. Ob dies 
darauf zurückgeht, daß die ersten beiden Pflanzen Schattenpflanzen, 
Potamogeton aber Sonnenpflanze ist, oder ob der besonders hohe Wert 
von Potamogeton bloß Ausdruck eines individuellen Verhaltens ist, soll 
hier nicht entschieden werden. 


IH. Die Wirkung der ultravioletten Strahlung auf die Atmung. 


Der Einfluß der ultravioletten Strahlung auf die Atmung lebender 
Gewebe ist bereits an zahlreichen tierischen und pflanzlichen Objekten 
untersucht worden. Wynp und Reynozps (1935), welche einen Uber- 
blick über die Literatur zu dieser Frage geben, schließen ihre Betrach- 
tungen mit dem Satz: „Zusammenfassend müssen wir schließlich sagen, 
daß es gegenwärtig nicht möglich ist, die Wirkung des ultravioletten 
Lichtes auf den Metabolismus der Atmung in ihren verschiedenen Kompo- 
nenten zu analysieren.‘ Es hat also gar keinen Zweck, die Ergebnisse 
an bestrahlter Leber etwa mit denen an bestrahlter Hefe vergleichen zu 
wollen, da Sekundärvorgänge mannigfachster Art die — vielleicht gleich- 
sinnig verlaufenden — Primärvorgänge überdecken. Aus diesem Grunde 
ist auch größte Vorsicht nötig bei der Verallgemeinerung von Wirkungen 
des Ultravioletts bei Bakterien und Pilzen (Hefen) auf andere Pflanzen. 
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Die Frage, wie das Ultraviolett auf die Atmung griiner Pflanzen 
wirkt, hat gerade im Hinblick auf die bisher dargestellten Ergebnisse die 
größte theoretische Bedeutung. Ihre Beantwortung kann nämlich dazu 
beitragen, das Problem zu lösen, ob die Atmungssteigerung bei Be- 
strahlung ein primärer Effekt ist oder nur sekundär eine Wirkung der 
Assimilationstätigkeit. Wenn auch im reinen Ultraviolett, wo die Assi- 
milation, wie wir wissen, ganz minimal ist, eine Atmungssteigerung 
erfolgt, so ist nicht nur erwiesen, daß hier die Wirkung eine primäre ist, 
sondern es ist in diesem Falle mit allergrößter Wahrscheinlichkeit an- 
zunehmen, daß auch das sichtbare Licht die Atmung als Primärwirkung 
steigert. 

Die wenigen bisher in der Literatur vorliegenden Angaben über die 
Wirkung der ultravioletten Strahlung auf die Atmung grüner Pflanzen 
lassen keine Schlüsse zu, ob es sich um einen Primärvorgang handelt, da 
die Atmungsuntersuchung nicht sofort nach der Bestrahlung erfolgte. 
Bei MAsuRE, welcher Erbsenkeimlinge (maximale Bestrahlungsdauer 
265 Min.) nach 4 Tagen untersuchte, kamen die Pflanzen im etiolierten 
Zustand zur Analyse. Es ließ sich eine vorübergehende Atmungssteige- 
rung feststellen, doch dürfte — nach Angabe von Wynp und REYNOLDS — 
die Versuchstechnik nicht einwandfrei gewesen sein. Wesentlich besser 
verwertbar sind die Experimente von WynD, FULLER und REYNOLDS 
(1935) an Tomatenpflanzen, doch auch hier wurde die Atmung nicht 
unmittelbar nach der Bestrahlung geprüft. Die Keimlinge wurden 
nämlich während 5 Tagen täglich 4, 8, 16 oder 32 Min. bestrahlt, und erst 
nach dieser Periode wurde die Atmung bestimmt. Die von den Autoren 
gefundene Atmungssteigerung ist also das Endergebnis sämtlicher Vor- 
gänge, welche sich als Folge der Bestrahlung in diesen 5 Tagen in der 
Pflanze abgespielt haben. Versuche, in welchen die Atmung grüner 
Pflanzen während und unmittelbar nach der Ultraviolettbestrahlung 
geprüft wurden, liegen in der Literatur meines Wissens bisher nicht vor. 

Zur Prüfung dieser Frage wurden die Sprosse der Wasserpflanzen, 
welche vorher wiederum mehr oder minder lange verdunkelt gehalten 
worden waren, der Ultraviolettstrahlung einer Quecksilberdampflampe 
(Höhensonne) ausgesetzt, wie sie für klinische Zwecke Verwendung 
findet. Der Abstand betrug 90 cm. Der mit einer LANGE-Zelle gemessene 























Tabelle 6. 
(16 Stunden vorverdunkelt, 2 Stunden der Ultraviolettstrahlung ausgesetzt.) 
Maximale 
Dunkel- Atmung in Stunden Atmungs- 
atmung nach der Bestrahlung en ex vd 
Hippuris vulgaris . 3,83 3,20 3,82 3,34 0 
Myriophyllum  opicntum 4,35 4,29 4,36 4,14 0 
Potamogeton densus 3,07 2,73 2,75 2,22 — 11 
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sichtbare Teil der ausgesendeten Strahlung betrug 2400 Lux. Die 
Bestrahlungsdauer war in allen Fällen 120 Min. 

Die Tabelle zeigt, daB selbst die langdauernde intensive Bestrahlung 
offenbar keinerlei Wirkung auf die Atmung ausiibte. Das Ergebnis ist 
also dasselbe wie jenes, welches nach 2stiindiger Belichtung (Lampen- 
licht) bei Sprossen erzielt wurde, die bloB 16 Stunden vorverdunkelt 
worden waren. Ganz anders ist jedoch das Ergebnis, wenn man wiederum 
Pflanzen verwendet, welche 67 Stunden vor dem Versuch im Dunkeln 
gehalten worden sind (Tabelle 7). 

In allen Fallen kann jetzt eine Atmungssteigerung beobachtet werden, 
welche hier noch weit erheblicher ist als diejenige, welche durch das 
Lampenlicht hervorgerufen worden ist. Da der Anteil des sichtbaren 
Lichtes in der Héhensonne gegenüber der Intensität der U.V.-Strahlung 
nur gering ist (2400 Lux), liegt die Annahme sehr nahe, daB die Atmungs- 














Tabelle 7. 
(67 Stunden vorverdunkelt, 2 Stunden der Ultraviolettstrahlung ausgesetzt.) 
Maximale 
Dunkel- At in Stund Atmungs- 
atmung nach der Bestrahlung oe 4 eed 
ppuris vulgaris . 2,59 3,61 3,33 3,69 + 42,4 
i, ia À m epicatum . 3,34 6,42 6,48 6,39 + 94 
Potamogeton densus . 1,75 3,00 2,79 2,42 + 71,5 

















steigerung im wesentlichen auf den ultravioletten Anteil des Spektrums 
zurückgeht. Die gesteigerte Atmung halt sehr lange nach der Bestrahlung 
an. Bei Potamogeton finden wir in der 3. Stunde nach der Bestrahlung 
zwar einen Abfall, doch wird der Ausgangswert der Dunkelatmung noch 
lange nicht erreicht. Myriophyllum zeigt noch keinen nennenswerten 
Abfall, und bei Hippuris ist 3 Stunden nach der Bestrahlung sogar noch 
ein kleiner Anstieg zu beobachten. Wie lange es dauert, bis der Anfangs- 
dunkelwert wieder erreicht wird, konnte nicht festgestellt werden. 

Haben es diese Versuche also schon wahrscheinlich gemacht, daß die 
ultravioletten Strahlen direkt die Atmung beeinflussen, so soll durch die 
folgenden Versuche dafiir der Beweis erbracht werden. Die Strahlungs- 
quelle war dabei dieselbe wie vorher, auch die Vorbehandlung der Sprosse 
entsprach derjenigen der früheren Versuche. Der Unterschied bestand 
jetzt nur darin, daB alles sichtbare Licht abgefiltert worden war. Zu 
diesem Zwecke wurde ein ScHoTTsches Filter (UG 1,2 mm) vorgeschaltet, 
welches im langwelligen U.V. zwischen 350 und 375 uu ein breites Durch- 
lässigkeitsmaximum hat. (Das Rot, welches bei 800 uu außerdem noch 
durchgelassen wird, ist so minimal, daß es wohl vernachlässigt werden 
darf.) In Tabelle 8 sehen wir die Ergebnisse zweier Versuchsreihen. 

In Abb. 3 ist derselbe Versuch noch einmal dargestellt, bei dem diesmal 
auch die Atmung während der Bestrahlung kontrolliert werden konnte. 
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Tabelle 8. 
(70 Stunden vorverdunkelt, 2 Stunden mit langwelligem U.-V. bestrahlt.) 
e 
Dunkel- tm! in . 
ms] mem ein [An 
Elodea densa . . . .. 2,71 | 3,23 | 3,08 | 3,23 | 3,37 + 24 
Potamogeton densus 1,75 | 2,31 | 2,00 | 2,00 | 2,00 | 1,94 + 32 














Wir sehen, daB die Sauerstoffaufnahme während der Bestrahlung mit 
langwelligem Ultraviolett etwas abnimmt. Diese Abnahme ist bei Elodea 
deutlich, bei Potamogeton minimal. Die Erklärung für dieses Absinken 
ist darin zu sehen, daß ja bekannt- 5 
lich auch im ultravioletten Bereich ©" 
eine, wenn auch nur äußerst geringe 

Assimilationstattfindet, welchesich ;L £ 
also in einer leichten Senkung der PS 


Atmungskurve äußern muß. Wo- à. 

rauf es zurückgeht, daß Elodea X ;L u ee 
etwas stärker assimiliert als Pota- 3 

mogeton, wurde nicht weiter unter- sg 
sucht. Man könnte daran denken, 
daß Elodea als Schwachlichtpflanze | 


die minimale absorbierteStrahlungs- 
energie besser ausniitzen kann als 
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Potamogeton, welches an stärkeres 
Licht gewöhnt war. 

Nach Beendigung der Bestrah- 
lung steigt in beiden Fällen die 


Abb. 3. Die Sauerstoffaufnahme vor, wäh- 
rend und nach der Bestrahlung mit lang- 
welligem Ultraviolett unter Ausschaltung 
des sichtbaren Lichtes. E Elodea densa, 
P Potamogeton densus. 


Atmung ganz beträchtlich über den 

Anfangswert der Dunkelatmung an. Damit aber scheint mir der Beweis 
erbracht, daß die Strahlung hier direkt wirkt, da ein Umweg über die 
Assimilation wohl ausgeschlossen ist. Wie lange die Aktivierung der 
Atmung nach der Bestrahlung anhält, wurde nicht untersucht, doch 
geben die Versuche Anlaß zur Annahme, daß auch diese Dauer vom 
Vorleben der Pflanze abhängt. 


Anhang. 
Die Wirkung der Röntgenstrahlen auf die Pflanzenatmung. 

Zu den auffälligsten, schon seit langem bekannten Wirkungen der 
Röntgenstrahlen gehört ihr Einfluß auf Wachstumsvorgänge. Hemmung 
des Streckungswachstums, Deformationen, Fasciationen sowie zahlreiche 
andere Mißbildungen sind die Erscheinungen, die sich einige Zeit nach der 
Bestrahlung einstellen. Die Schwierigkeit, das Zustandekommen dieser 
Wirkungen zu erklären, liegt zum Teil darin, daß sie sich zumeist erst 
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nach einer Latenzzeit zeigen und deshalb wohl als Sekundäreffekte 
gedeutet werden müssen. Der Forschung nach Primäreffekten aber war 
— wenigstens bei Pflanzen — bisher nur wenig Erfolg beschieden. Es 
sei deshalb hier die Frage angeschnitten, ob die Pflanzenatmung in ähn- 
licher Weise durch die Réntgenstrahlen beeinfluBt werde wie durch die 
U.V.-Strahlung. 

Die Untersuchungen wurden im Réntgenlaboratorium der Botanischen 
Staatsanstalten ausgefiihrt. Die Bestrahlung erfolgte mit einer Pult- 
Diax-Apparatur, welche mit 3 mA und 50 kV Effektivspannung betrieben 
wurde, so daB sich eine Strahlungsdosis von 41 Réntgeneinheiten (r) in der 
Minute ergab. (Die Dosierung erfolgte mit dem Wuzrschen Jonometer.) 
Der Lampenabstand betrug 30 cm. 

Die Versuchspflanze Elodea crispa wurde wie üblich in Flaschen ein- 
geschlossen und abwechselnd mit und ohne Röntgenstrahlen je 1 Stunde 
exponiert. Der Versuchskasten war dabei gegen jedes Licht abgeschirmt, 
so daß nur die Röntgenstrahlen eintreten konnten. Im folgenden gebe 
ich eine Versuchsreihe wieder (in Kubikzentimetern n/100 Na-Thiosulfat). 








Tabelle 9. 
(Stündliche Sauerstoffaufnahme ohne (0) und mit (R) Réntgenstrablen.) 
0 R 0 R 0 R 
3,20 3,35 3,30 3,26 3,31 3,30 

















Es zeigt sich also überhaupt kein Unterschied zwischen bestrahlten 
und unbestrahlten Expositionen, so daB weder auf die Atmung noch auf 
die Assimilation eine unmittelbare Röntgenwirkung stattfindet. Auch 
nach Ablauf von 12—24 Stunden waren noch keine Zeichen einer Röntgen- 
wirkung auf den Gaswechsel erkennbar, so daß die älteren Angaben, 
wonach die Pflanzen die Röntgenstrahlen sogar zur Assimilation aus- 
nützen könnten, sicher unzutreffend sind. 


Theoretische Schlußbetrachtung. 
In Übereinstimmung mit den Angaben von Montrort und FÖCKLER 
(1938) konnte gezeigt werden, daß das Licht eine atmungssteigernde 
Wirkung auf grüne Pflanzen ausübt. Das Ausmaß dieser Wirkung ist 
jedoch von zwei Faktoren abhängig, erstens vom Vorleben der Pflanzen 
und zweitens von der Belichtungsdauer. Die Nichtberücksichtigung dieser 
Umstände kann mit höchster Wahrscheinlichkeit dafür verantwortlich 
gemacht werden, daß in der Frage „Licht und Atmung‘ in der Literatur 
heute noch so große Uneinheitlichkeit herrscht. 
Die Lichtstimmung der Pflanzen ist also für das Ausmaß der Atmungs- 
steigerung ebenso ausschlaggebend wie für den Verlauf der Photosynthese. 
Bekanntlich hat HARDER in seinen grundlegenden Versuchen an Fontinalis 
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(1933) nachgewiesen, daB der Verlauf der Assimilationskurve in erster 
Linie von dem Verhältnis des Anzuchtlichtes zum Versuchslicht abhängt. 
Nun finden wir eine ganz ähnliche Beziehung auch bei der Atmung, und 
es lage nahe, hier einen inneren Zusammenhang zu vermuten. Weiteren 
Forschungen muB es vorbehalten bleiben, zu untersuchen, ob zwischen 
dem Assimilationsabfall bei Fontinalis und dem Atmungsanstieg eine 
Beziehung besteht. In vielen Fallen darf es aber wohl heute schon als 
gesichert angesehen werden, daB die Wirkung des Lichtes auf die Atmung 
für den ungleichmäßigen Verlauf der Assimilationskurve verantwortlich 
ist. Wenn ich z. B. bei meinen Versuchen über den Assimilationsverlauf 
bei konstanten Bedingungen (1937) feststellte, daß die Assimilations- 
kurven nach 1—2stündiger Belichtung einen leichten Abfall zu einem 
konstanten Endwert zeigen, wenn sich ferner ergab, daß dieser Abfall 
besonders bei jenen Pflanzen sehr deutlich war, welche mehrere Wochen 
dunkel gehalten worden sind, so darf dies wohl unbedenklich darauf 
zurückgeführt werden, daß hier die im Licht gesteigerte Atmung im Spiele 
ist. Auch der Tagesverlauf der Assimilation bei Wasserpflanzen (1938) 
weist in den frühen Morgenstunden — wie ich neuerdings zeigen konnte — 
oft einen Abfall auf, welcher durch die Beleuchtungsverhältnisse nicht 
erklärt werden kann. 

In gleicher Weise ist die Lage des Kompensationspunktes durch 
Licht- und Dunkelatmung erklärbar, da wir ja wissen, daß die Licht- 
atmung wesentlich höher ist als die Dunkelatmung. RUTTNER (1926) 
hat dies auch bereits zur Erklärung der von ihm gefundenen Tatsache 
herangezogen, daß Elodea aus größerer Tiefe einen niedrigeren Kompen- 
sationspunkt hat als Pflanzen der gleichen Art aus seichterem Wasser. 
Es wäre aber natürlich irrig, nun die gesamten Unterschiede, welche sich 
in der Lichtkurve der Assimilation zwischen Licht- und Schattenpflanzen 
finden, auf Atmungsunterschiede zurückführen zu wollen. So kann z. B. 
die Tatsache, daß Sonnenpflanzen bei starkem Licht viel höhere Assi- 
milationswerte erreichen als Schattenpflanzen (GESSNER 1938, BoysEn- 
JENSEN und MÜLLER 1929), nicht durch Atmungsunterschiede, sondern 
nur durch physiologische Unterschiede des photosynthetischen Systems 
erklärt werden (plasmatischer Faktor). 

Wenden wir uns nun dem zweiten Punkte, der Bedeutung der Be- 
lichtungszeit für die Sauerstoffaufnahme zu, so erkennen wir, daß der 
Atmungsapparat wahrscheinlich recht träge auf die Beleuchtung reagiert, 
da sich nach 1/,stündiger intensiver Beleuchtung noch kein eindeutiger 
Effekt zeigt. Allerdings darf nicht vergessen werden, daß wir die Atmungs- 
steigerung immer nur nach und nicht während der Belichtung kontrolliert 
haben; das langsame, mehrere Stunden anhaltende Abklingen der 
gesteigerten Sauerstoffaufnahme nach der Belichtung läßt jedoch ver- 
muten, daß auch während der Belichtung die Atmung nicht wesentlich 
höher gewesen sein dürfte als knapp danach, Für die weitere Erforschung 
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dieser Frage ist es ratsam, sich solcher Methoden zu bedienen, welche 
eine möglichst kurzfristige Registrierung des Gaswechsels ermöglichen, 
damit die Atmungswerte unmittelbar nach der Wiederverdunkelung 
gemessen werden können. Am ehesten scheint mir zu diesem Zwecke die 
neue, soeben von HARDER und AUFDEMGARTEN (1938) beschriebene 
Methode der Assimilationsmessung mit Hilfe des Gaswechselschreibers 
geeignet zu sein, welche es gestattet, die Einzelbestimmungen in Ab- 
ständen von wenigen Sekunden durchzuführen. 

In den oben wiedergegebenen Versuchen konnte gezeigt werden, daß 
sowohl das sichtbare Licht ohne Mitwirkung des ultravioletten Anteils 
als auch das Ultraviolett für sich allein eine Atmungssteigerung hervor- 
rufen kann, und zwar jedenfalls direkt und nicht auf dem Umweg über 
die Assimilation. Daß daneben noch eine zweite, indirekte Wirkung des 
Lichtes auf die Atmung bestehen kann, ist deswegen noch nicht aus- 
geschlossen. Während der Photosynthese befindet sich das Plasma in 
einem Zustand erhöhter Aktivität, die sich möglicherweise in einem 
erhöhten Sauerstoffbedarf äußern kann. Außerdem kann auch, wie wir 
wissen, Assimilatanhäufung die Atmungsintensität erhöhen. Die Ent- 
scheidung in dieser Frage könnte unter anderem durch einen Vergleich 
der Wirksamkeit der verschiedenen Wellenbereiche herbeigeführt werden. 
Leider ist jedoch eine quantitative Auswertung in den einzelnen Spektral- 
bezirken nicht ohne weiteres möglich. Der Grund dafür liegt aber nicht 
lediglich in der Tatsache, daß es sehr schwierig ist, bei beiden Strahlungs- 
quellen (2000-Wattlampe und Höhensonne) Energiegleichheit zu erzielen, 
sondern vor allem darin, daß die Pflanzen im Lampenlicht assimilierten, 
im reinen Ultraviolett jedoch nicht. In einem Falle wird also während 
der Belichtung Sauerstoff in die Interzellularen abgegeben, der in den 
darauffolgenden Dunkelperioden zur Atmung verwendet wird, im anderen 
Falle ist kein solcher Sauerstoff vorhanden. Aus diesem Grunde wurde 
auch von den naheliegenden Versuchen abgesehen, die Atmungssteigerung 
etwa im energiegleichen roten und blauen Lichte zu prüfen, da es infolge 
der ungleichen Menge des gebildeten Assimilationssauerstoffes nie mit 
Sicherheit zu entscheiden gewesen wäre, ob die Unterschiede auf die 
Verschiedenheiten des Lichtes zurückgehen oder durch die ungleiche 
Sauerstoffspeicherung in den Interzellularen vorgetäuscht worden sind. 
In meiner früheren Arbeit (1937, S. 303) habe ich darauf hingewiesen, daß 
die höheren Wasserpflanzen wegen ihres großen, gasreichen Interzellular- 
systems ungünstige Objekte zur Lösung dieser Fragen seien. Diese An- 
sicht muß jetzt erneut besonders unterstrichen werden. Trotzdem 
glaubte ich, die Untersuchungen gerade an diesen Pflanzen vornehmen 
zu müssen, damit die Frage auch bei diesen, in der Assimilationsphysio- 
logie so vielfach verwendeten Objekten einmal geklärt werde. 

Zum Schluß sei noch kurz die Frage berührt, wie man sich etwa die 
Wirkung des Lichtes auf die Atmung vorzustellen hätte. Den ersten — 
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und wohl einzigen — Anhaltspunkt bieten die Untersuchungen von 
Wyxp, FULLER und REyNoLDs (1935), welche außer der Atmung noch 
die Veränderungen im Gehalt an Oxydationsfermenten nach Ultraviolett- 
bestrahlung verfolgten. Danach zeigte die Peroxydase eine sehr starke 
Zunahme, die Catalase eine geringere und voriibergehende Anreicherung, 
die Oxygenase sogar eine Senkung gegeniiber den Normalpflanzen. Wenn 
wir mit diesen Angaben natiirlich auch heute noch nicht viel anfangen 
können, so deuten sie doch darauf hin, daß der Apparat der Atmungs- 
fermente in der Pflanze durch Strahlung beeinfluBt wird, so daB die 
Hoffnung besteht, auf diesem Wege der Beziehung zwischen Licht und 
Pflanzenatmung einmal näherzukommen. 


Zusammenfassung. 

1. Nach einer Beleuchtung mit hohen Intensitäten (40000 Lux) 
zeigen submerse SüBwasserphanerogamen einen erheblich gesteigerten 
Sauerstoffverbrauch, welcher erst nach vielen Stunden auf den Ausgangs- 
wert vor der Belichtung absinkt. Diese Atmungssteigerung ist jedoch 
von zwei Bedingungen abhangig: 

A. Die Pflanzen miissen an Dunkelheit adaptiert sein. Während sich 
nach 16stündigem Dunkelaufenthalt selbst durch 2stiindige Belichtung 
noch keine eindeutige Wirkung zeigt, beträgt die Atmungssteigerung 
bei Pflanzen, welche 60 Stunden vor dem Versuch dunkel gehalten 
worden sind, bis zu 50%. 

B. Das Licht übt auch bei dunkel adaptierten Pflanzen erst bei 
längerer Dauer der Einwirkung eine atmungssteigernde Nachwirkung aus. 
Bei 1/,stündiger Belichtung sind noch keine eindeutigen Ergebnisse zu 
erhalten. Ist aber nach mehrstündiger Belichtung Atmungssteigerung 
eingetreten, so bleibt diese einige Zeit erhalten. Die Reaktion des At- 
mungsmechanismus auf die Belichtung scheint also ziemlich träge zu 
sein. Schattenpflanzen scheinen im allgemeinen feiner zu reagieren als 
Sonnenpflanzen. 

2. Das Verhalten der Atmung zum Licht scheint also in ganz ähnlicher 
Weise wie die Assimilation von dem Verhältnis des Anzuchtlichtes zum 
Versuchslicht abzuhängen. 

3. Versuche mit Lampenlicht, von dem durch Chininsulfatlösung das 
Ultraviolett abgefiltert worden war, ergaben ebenfalls eine erhebliche 
Atmungssteigerung. 

4. Die ultraviolette Strahlung zeigt gleichfalls eine atmungssteigernde 
Wirkung, jedoch auch nur dann, wenn das Pflanzenmaterial längere Zeit 
vorverdunkelt worden war. Die Wirkung scheint hier größer als im sicht- 
baren Licht. 

5. Ultraviolette Strahlen, von denen alles sichtbare Licht abgefiltert 
worden ist, wirken ebenfalls stimulierend auf die Atmung. Da in diesem 
Falle die Assimilation faßt Null ist, muß die Strahlenwirkung eine direkte 
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sein und kann nicht auf dem Umwege über die Assimilation zustande 
kommen. 

6. Ein quantitativer Vergleich der Strahlenwirkung in den einzelnen 
Wellenbereichen konnte nicht durchgeführt werden, da der während der 
Bestrahlung entstehende Sauerstoff in die Interzellularen abgeschieden 
wird, von wo er in den folgenden Dunkelperioden wieder zur Atmung 
resorbiert wird. Bei verschiedener Assimilationsintensität muß sich 
dieser Fehler auch in verschieden hohem Maße auswirken. 

7. Die Beeinflußbarkeit der Atmung durch Licht kann in vielen Fällen 
zur Erklärung des ungleichmäßigen Assimilationsverlaufes bei konstanten 
Außenbedingungen herangezogen werden. Auch ist sie verantwortlich 
für die Verschiebung des Kompensationspunktes durch die Beleuchtungs- 
verhältnisse. 

8. Röntgenstrahlen zeigen selbst in hohen Dosen (41 x 60 — 2460r) 
während und unmittelbar nach der Bestrahlung keinerlei Einfluß auf 
Atmung und Assimilation. 
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ÜBER DIE AUFNAHME UND SPEICHERUNG 
VON PRUNE PURE DURCH DIE PFLANZLICHE ZELLE. 


Von 
Horst DRAWERT. 


Mit 24 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 23. November 1938.) 


I. Einleitung. 

Seit den klassischen Untersuchungen von PFEFFER ‚Über Aufnahme 
von Anilinfarben in lebende Zellen‘ (1886) sind die Farbstoffe in bevor- 
zugter Weise zur Klärung von Fragen der Stoffaufnahme, der Stoff- 
wanderung, der Stoffspeicherung und damit verbunden auch zur Klärung 
von Fragen der Intrabilität und der Permeabilität des pflanzlichen 
Protoplasten herangezogen worden. Die Farbstoffe sind besonders von 
den Verfechtern der einzelnen Permeabilitätstheorien der Stoffaufnahme 
zur Entscheidung strittiger Fragen benutzt worden. Die Ergebnisse 
waren im allgemeinen so, daß jeder die von ihm vertretene Theorie be- 
stätigt fand. Ehe man aber aus den Vitalfärbungsversuchen einwandfreie 
Schlüsse, z.B. über die Permeabilitätsverhältnisse des Protoplasten, 
ziehen kann, muß man die benutzten Farbstoffe in bezug auf ihre 
chemischen und physikalischen Eigenschaften, sowie die den Färbungs- 
vorgang beeinflussenden Faktoren genau analysieren. 

So ist bereits in einer Reihe von Arbeiten der große Einfluß der Wasser- 
stoffionenkonzentration (cg) auf die Farbstoffaufnahme behandelt 
worden: RUHLAND (1908), Harvey (1911), ENDLER (1911, 1912), Cor- 
LANDER (1921), Irwin (1922—31), McCurcHron und LuckE (1924), 
SCARTH (1926), ALBACH (1928), BAILEY und ZIRKLE (1931), STRUGGER 
(1932—38), Czasa (1934, 1937), Bünnme (1936), Drawert (1937), 
DRAWERT und STRUGGER (1938), Borriss (1938), REHM (1938). Weiter 
sind auch die hemmenden und fördernden Wirkungen vieler Salze auf 
den Vorgang der Aufnahme von Farbstoffen durch die lebende Zelle ein- 
gehend untersucht worden: Szücs (1910, 1912), EnpLer (1911, 1912), 
Mann (1924), Irwin (1926—28), Brooks (1927), ALBACH (1928), BRAUNER 
(1933), Bünnine (1936), Bank (1936), Borrıss (1937, 1938), KERSTING 
(1937), Czas (1937), DRAWERT (1937), PEKAREK (1938), Reum (1938). Auf 
keinem anderen Gebiet der Vitalfärbung sind wohl derartig widersprechen- 
de Angaben gemacht worden wie gerade über die Wirkung der Neutral- 
salze auf die Farbstoffaufnahme durch die lebende Zelle. — Auf Berück- 
sichtigung des Dissoziationsgrades der Farbstoffe weisen besonders 
IRwIN (1925—28) und Czaga (1934, 1937) hin. Aber auch die Temperatur 
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(COLLANDER 1921, 1924; REDFERN, 1922; Irwin 1925-28: Borriss 
(1938), Licht (Borriss, 1938) und die Farbstoffkonzentration (REDFERN, 
1922; Irwin, 1925—28; ScARTH, 1926; YAMAHA, 1937; Borriss, 1937, 
1938; PEKAREK, 1938) üben einen nicht zu vernachlässigenden Ein- 
fluB aus. 

In der vorliegenden Arbeit soll die Aufnahme und Speicherung 
eines basischen Farbstoffes in Abhängigkeit von der Wasserstoffionen- 
konzentration und der Gegenwart von ‚veutralsalzen eingehend unter- 
sucht werden. Um eine vielseitige Betrachtungsweise zu ermöglichen, 
wurde nach einem Farbstoff gesucht, der noch vollkommen vital im 
Zellsaft, im Cytoplasma, im Kern sowie in der Membran der lebenden 
Zelle gespeichert wird. Nach den vorliegenden Angaben in der Literatur 
erschien mir der von RUHLAND (1908a, b, 1912, 1923) in die bota- 
nische Vitalfärbungstechnik eingeführte Oxazinfarbstoff Prune pure am 
geeignetsten. 

Nach RuxLAND (1912) wird das Prune pure in den Oberepidermen 
der Zwiebelschuppen von Allium cepa im Zellkern und im Cytoplasma 
mit violettem Farbton gespeichert, von der Unterepidermis dagegen 
mit blauer Farbe in der Vakuole. Diese Angaben wurden von SCHAEDE 
(1923) bestätigt. Wie RUHLAND (1923) weist auch SCHAEDE darauf hin, 
daß die Plasmafärbung nicht immer zu erhalten ist. Ob hier die physio- 
logischen Zustände der Zwiebeln eine Rolle spielen oder ob nur bestimmte 
Zwiebelrassen färbbar sind, konnte noch nicht geklärt werden. Auch 
Bank (1938) erwähnt, daß mit Prune pure ohne weiteres keine vitale 
Kernfärbung an der Oberepidermis von Allium zu erreichen sei. Wie 
SCHAEDE berichtet, können Unregelmäßigkeiten auftreten, so daß in 
der Oberepidermis in einzelnen Zellen neben dem Cytoplasma und dem 
Kern auch die Vakuole gefärbt war, und umgekehrt in der Unterepidermis 
außer der Vakuole das Cytoplasma und der Kern. An den jungen Wurzel- 
haaren von Hydrocharis Morsus-ranae erhielt SCHAEDE (1923) mit diesem 
Farbstoff eine kräftige Membranfärbung, aber keine Plasmafärbung. 

Eine eingehende Studie hat Küster (1933) dem Verhalten der 
Zwiebelschuppen von Allium cepa gegenüber Prune pure gewidmet. 
Küster stellte die mit Stichpunkten verwundeten Zwiebeln in Prune pure- 
Lösungen und konnte nach 2—3 Tagen um die Wunden herum in der 
Unterepidermis folgende Zonen unterscheiden. Die den Wunden nächst- 
liegenden Zellen wiesen deutlich gefärbtes Protoplasma auf, während 
der Zellsaftraum farblos bzw. nahezu farblos geblieben war. Darauf 
folgte eine Zone mit gleichzeitig gefärbtem Plasma und Zellsaft, daran 
anschließend Zellen mit nur reiner Vakuolenfärbung und noch weiter 
von der Wunde entfernt vollkommen farblose Zellen. Die Zellen mit 
Protoplasmafärbung wiesen häufig eine Vakuolenkontraktion auf. Auch 
Küster erwähnt eine bemerkenswerte Membranfärbung mit Prune pure, 
geht aber nicht näher auf diese Erscheinung ein. Da, wie Küster schon 
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angibt, nicht bei allen von ihm benutzten Pflanzenarten mit Prune pure 
eine vitale Plasmafärbung zu erreichen ist, untersuchte SCHÖNLEBER 
(1936) eine große Reihe von Arten aus dem gesamten Pflanzensystem auf 
ihre Färbbarkeit. Die meisten untersuchten Objekte ergaben mit Prune 
pure keine Speicherung des Farbstoffes im Plasma. Die besten Ergebnisse 
wurden an den Liliifloren erzielt. Nach Meinung der Verfasserin soll das 
Protoplasma im allgemeinen erst durch ein Trauma mit Prune pure vital- 
färbbar werden. Auf zoologischem Gebiet hat neuerdings ARNOLD (1938) 
an Säugetiereiern mit Prune pure sehr gute Plasmafärbung erhalten. 

Bevor ich meine eigenen Ergebnisse mitteile, will ich noch kurz 
auf die chemischen und physikalischen Eigenschaften des Farbstoffes 
eingehen. Prune pure ist ein Oxazinfarbstoff und entsteht nach BopMER 
(1908) durch Einwirkung von salzsaurem Nitrosodimethylanilin auf den 
Methylester der Gallussäure (vgl. auch ARNOLD, 1938). Das im Handel 
erhältliche salzsaure Salz zeigt in destilliertem Wasser gelöst eine hohe 
Azidität, die ihrerseits von der Konzentration des Farbstoffes abhängt. 
So stellte ich elektrometrisch mit Chinhydron die in Tabelle 1 wieder- 
gegebenen py-Werte fest. 

Tabelle 1. 


Die p,-Werte von verschieden konzentrierten Prune pure-Lösungen 
in destilliertem Wasser. Elektrometrisch mit Chinhydron gemessen. 

















Konzentration Py- Wert Konzentration Py- Wert 
1: 100 1,93 1 : 10000 3,32 
1 : 1000 2,49 1 : 100000 4,13 


Auf die unterschiedliche c, der verschieden konzentrierten Lösungen 
anderer Farbstoffe weist auch YAMAHA (1937) hin. Aus der mitgeteilten 
Tabelle geht hervor, wie groß diese Unterschiede sein können. Da es 
sich hier um ungepufferte Lösungen handelt, ist es selbstverständlich, 
daß vor allem bei den verdünnten Farblösungen auch die Ausgangs-cy; 
des destillierten Wassers einen Einfluß hat, so daß es sich hier natürlich 
nur um Relativwerte handeln kann. Es ist aber wohl ohne Zweifel, daß 
nach den bisherigen Erfahrungen über den großen Einfluß der cy auf 
die Farbstoffaufnahme durch die lebende Zelle, diese unterschiedlichen 
Pu-Werte bei den Färbungen mit verschieden konzentrierten Farb- 
lösungen nicht zu vernachlässigen sind (vgl. auch YAMAHA, 1937). 

Nach den Angaben von RUHLAND (1908b) ist das Prune pure offenbar 
ein schwach basischer Farbstoff, der ziemlich stark kolloidal ist, nur sehr 
schwer dialysiert und auch ultramikroskopisch in sehr hohem Grade 
auflösbar erscheint. Prune pure ist verhältnismäßig leicht lipoidlöslich. 
Nach YAMAHA (1937) löst es sich auch in Paraffinöl. Die Farbstofflösung 
besitzt zwei charakteristische Umschlagspunkte. Wie schon KÜSTER 
(1937) beschreibt, liegt der eine von rot nach blau zwischen py 2,7 und 
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3,5 und der andere von blau nach violett zwischen p; 7,3 und 8,3. Nach 
meinen Erfahrungen ist die Lésung des Farbstoffes in destilliertem Wasser 
nicht haltbar, noch weniger die in Leitungswasser. Der Farbstoff flockt 
bald aus. So ist eine Lésung 1:1000 nach 1—2 Tagen, trotzdem sie 
noch sehr kraftig gefärbt erscheint und nur einen geringen Bodensatz 
gebildet hat, vollkommen unbrauchbar, da sie ihre Färbekraft völlig ver- 
loren hat. Die Stammlésung muB unbedinet an jedem Tag frisch angesetzt 
werden. Eine Reihe von Mißerfolgen bei Vitalfärbungen mit Prune pure 
an Allium cepa (z. B. BANK, 1938) ist wahrscheinlich zum Teil auf die 
Benutzung zu alter Farblésungen zuriickzufiihren. In einer Konzentration 
von 1: 100 ist dagegen die Lösung wochenlang haltbar. Auch in den Puffer- 
lésungen flockt der Farbstoff in dem von den beiden Umschlagspunkten 
begrenzten py-Bereich bald aus, während er in dem stark sauren und 
stark alkalischen Gebiet also über die Umschlagspunkte hinaus tagelang 
vollkommen klar in Lösung bleibt. 


II. Der Einfluß der Wasserstoffionenkonzentration auf die Speicherung 
des Prune pure durch die lebende Zelle. 


a) Methodik. 


Der Farbstoff kam nur in der Konzentration 1:10000 zur Anwendung. Es wurde 
von einer Farbstammlösung 1:1000 in doppelt destilliertem Wasser ausgegangen. 
Diese Stammlösung mußte aus den in der Einleitung mitgeteilten Gründen an jedem 
Tage frisch angesetzt werden. Als Puffergemische benutzte ich nur 1/150 mol. 
Phosphatlösungen. Die niedrigen p,-Werte wurden durch Zugabe von 1/100 n-HEl 
erhalten. Als Ausgangslösungen kamen 1/15 mol. Phosphatlösungen und 1/10 n- 
Salzsäure zur Verwendung. 10ccm 1/15 mol. Phosphatlösungen wurden dann 
mit 80 ccm doppelt destilliertem Wasser und 10 ccm Farbstammlösung verdünnt. 
Die Mischungsverhältnisse sind aus Tabelle 2 auf S. 92 in meiner früheren Arbeit 
(DRAWERT, 1937c) zu ersehen. Die p,-Werte bestimmte ich elektrometrisch mit 
der Wasserstoffelektrode. 

Als Versuchsobjekte dienten die morphologischen Ober- und Unterepidermen 
der Zwiebelschuppen von Allium cepa. Die Unterepidermen wurden von den vorher 
mit Leitungswasser infiltrierten Zwiebelschuppen als Flächenschnitte, denen noch 
mehrere Schichten Mesophyllzellen anhafteten, für die Versuche gewonnen. Die 
Oberepidermen präparierte ich nach der von STRUGGER (1935, S. 7f.) angegebenen 
Methode frei. Es wurden immer nur die Epidermen der (von außen gezählt) 2. oder 
3. Schuppe der Zwiebel benutzt, da sich die Epidermen der verschieden alten Schuppen 
abweichend verhalten. Weiter besteht auch ein Unterschied im Verhalten der ein- 
zelnen Zonen einer Schuppe (vgl. STRUGGER, 1935a, S.7 und Borriss, 1938). 
Zum Vergleich dienten mir deshalb nur Epidermen, die von dem Mittelfeld der 
Schuppe stammten. Weiter untersuchte ich noch die Speicherung des Farbstoffes 
in den Blättern von Helodea densa, H.canadensis sowie in den Epidermiszellen und 
Haaren der Wurzeln von Trianea bogotensis. Die Helodea-Blätter stammten von 
den Quirlen dicht unter der Sproßspitze. Sie wurden vorsichtig mit der Pinzette 
abgelöst und dann ebenso wie die Zwiebelepidermen in die Schälchen mit den Farb- 
lösungen übertragen. Die Zwiebelepidermen schwammen auf der Flüssigkeit mit 
der kutinisierten Seite nach oben, während die Helodea-Blätter, sowie die abge- 
schnittenen Wurzeln von Trianea vollkommen in die Flüssigkeit untertauchten. 
Die Versuchsobjekte blieben gewöhnlich 10—30 Min. in der Farblösung, einzelne 
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Versuche dehnte ich aber auch bis zu 24 Stunden aus. Die Untersuchungen 
wurden in einem Nordzimmer bei diffusem Tageslicht durchgeführt. Die tageszeit- 
lichen Schwankungen der Lichtintensität (500—800 Lux) hatten auf die Farbstoff- 
speicherung keinen Einfluß. Erst größere Lichtintensitäten, wie bei der Beleuchtung 
mit einer grellen Mikroskopierlampe (3000 Lux), führten zu einer Entfärbung 
bereits gefarbter Zellen (vgl. Borrıss, 1938). Wieweit hier allerdings die Temperatur 
eine Rolle mitspielte, habe ich nicht näher untersucht. Ebenso wie die normalen 
Lichtschwankungen waren auch tageszeitliche Temperaturunterschiede (19—21° C) 
ohne bemerkenswerten Einfluß. — Zur besseren Entscheidung, wieweit es sich bei 
der vitalen Farbstoffspeicherung um eine Elektroadsorption oder um eine chemische 
Bindung bzw. Lösung in zelleigenen Stoffen handelte, wurde außer an den lebenden 
Versuchsobjekten auch an in Alkohol (70%) fixierten Zwiebelepidermen und 
Helodea-Blättern die Speicherung von Prune pure untersucht (vgl. DRAWERT, 
1937b, c und 1938a, b). 





b) Versuchsergebnisse. 

1. Allium cepa. Die einzelnen plasmatischen Zellbestandteile der 
in Alkohol fixierten Oberepidermen färbten sich mit Prune pure im ganzen 
untersuchten py-Bereich (px 1,9—11,8) sehr schwach, nur die Nukleoli 
speicherten den Farbstoff in dem Gebiet zwischen px 3,0 und 7,5 intensiver. 
Eine Adsorption des Farbstoffes an die Zellulosemembran konnte bei 
keiner cy beobachtet werden, und die schwache Färbung der Kerne und 
des Cytoplasmas blaßte sofort nach einer Übertragung der Epidermen 
in eine entsprechende farblose Pufferlösung aus. Von einer elektro- 
adsorptiven Bindung des Farbstoffes an den einzelnen Zellkomponenten 
kann nach diesen Befunden also keine Rede sein. Das Prune pure verhält 
sich demnach gegenüber der fixierten Zwiebelepidermis genau so wie der 
Farbstoff Rhodamin B (DRAWERT, 1937 c). 

An den lebenden Ober- und Unterepidermen konnte ich die Befunde 
von RUHLAND (1912), SCHAEDE (1923) und Küster (1933) vollkommen 
bestätigen. In den Zellen der Oberepidermis speicherten der Kern 
und das Cytoplasma den Farbstoff mit violettem Farbton, und in den 
Zellen der Unterepidermis nahmen die Vakuolen das Prune pure mit 
blauer Farbe auf, während das Cytoplasma und die Kerne farblos blieben. 
Die cy übte in dem zwischen den beiden Umschlagspunkten des Farb- 
stoffes (pq 3 und 8) liegenden py-Bereich keinen merklichen Einfluß 
aus. In diesem ganzen Gebiet waren die Ober- sowie die Unterepidermen 
gleichmäßig gefärbt. In den Unterepidermen hatten vor allem die 
Vakuolen der Wundrandzellen den Farbstoff besonders intensiv ge- 
speichert. Auf diese Eigenart der Wundrandzellen ist schon von den 
verschiedensten Seiten hingewiesen worden. In dem stark sauren Gebiet 
unter py 2,8 konnte keine vitale Farbstoffaufnahme mehr beobachtet 
werden. Von pq 8—9 nahm die Intensität sowohl der Kern- und Cyto- 
plasmafärbung in der Oberepidermis als auch der Vakuolenfärbung 
in der Unterepidermis langsam ab. Noch weiter in den alkalischen 
Py-Bereich hinein, also über py 9,5, wurde genau wie in dem stark 
sauren Gebiet von den lebenden Zellen kein Farbstoff mehr aufgenommen, 
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trotzdem die Zellen noch völlig vital waren und eine normale Plasma- 
strömung aufwiesen. 

Die Membranen der Ober- sowie der Unterepidermis blieben bei den 
gesunden Zellen ebenso wie bei dem fixierten Material vollkommen 
farblos. Erst wenn die Zellen lange der Farbstofflösung ausgesetzt 
waren oder sonst irgendwelche Schädigungen zeigten, trat eine all- 
mähliche violette Anfärbung der Membranen ein, und zwar auch nur 
in dem py-Gebiet, in dem die plasmatischen Teile der Zelle den Farbstoff 
speicherten, also zwischen py 3 und 9. Sehr schön war das Auftreten der 
Membranfärbung an der Unterepidermis zu beobachten. Zuerst färbten 
sich die Membranen der Wundrandzellen und von hier aus drang dann 
die Membranfärbung langsam zur Epidermismitte vor. In allen Fällen 
erwies sich aber bei Allium die Membranfärbung als der erste Vorbote 
des Zelltodes, sie kann also nicht mehr als rein vital bezeichnet werden. 
Nach den Befunden an den fixierten Epidermen zu schließen, kann es 
sich hier nicht um eine elektroadsorptive Bindung des Farbstoffes 
handeln, sondern nur um eine Imbibition mit dem Farbstoff. Wahr- 
scheinlich wird die Membran von aus dem absterbenden Protoplasten 
austretenden Stoffen durchtränkt, die eine Farbstoffspeicherung in der 
Membran auf Grund von chemischen Bindungen oder Lösungsaffinitäten 
ermöglichen (vgl. BRAUNER, 1933). 

Sehr deutlich kommt bei der Färbung mit Prune pure die physio- 
logische Verschiedenheit der morphologisch sehr ähnlichen Ober- und 
Unterepidermen der Zwiebelschuppen von Allium cepa zum Ausdruck. 
In der Oberepidermis wird nur der Kern und das Cytoplasma und in 
der Unterepidermis nur die Vakuole gefärbt. Ähnliche Unterschiede sind 
auch von der Färbung mit Neutralrot her bekannt. Hier speichern zwar 
beide Epidermen das Neutralrot in der Vakuole, aber mit verschiedenem 
Farbton, und zwar sind die Vakuolen der Oberepidermis gelbrot und 
die der Unterepidermis hochrot gefärbt. Auch in bezug auf die Vakuolen- 
kontraktion besteht ein Unterschied. Während in der Oberepidermis 
die Neutralrotfärbung zur Hervorrufung einer Vakuolenkontraktion 
genügt (STRUGGER, 1936a), muß bei der Unterepidermis außer der Neutral- 
rotfärbung noch ein Wundreiz hinzukommen (vgl. DRAWERT, 1938c). 
Ich konnte nun zeigen, daß an austreibenden oder an durch eine mecha- 
nische Verletzung gereizten Zwiebeln dieser Unterschied verwischt 
wird. Es treten jetzt in der Oberepidermis eine Reihe von Zellen auf, 
die gegenüber Neutralrot und auch in der Entstehung der Vakuolen- 
kontraktion dasselbe Verhalten zeigen wie die Zellen der Unterepidermis 
(DRAWERT, 1937a, d, 1938c). 

Es war nun naheliegend zu prüfen, ob auch bei der Färbung 
mit Prune pure dieser Unterschied aufgehoben werden kann, zumal 
SCHAEDE (1923) von einem abweichenden Verhalten einzelner Zellen 
berichtet. 
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Die Zwiebel wurde, wie schon früher mitgeteilt (DRAwERT, 1937d, S. 380 und 
1938c, S. 125), halbiert bzw. gevierteilt und die einzelnen Teile mit der Schnitt- 
seite nach unten auf eine Glasplatte gelegt. Nach 2—3 Tagen praparierte ich dann, 
wie üblich, die Oberepidermen frei. Der ungefärbte Zellsaft wies häufig schon einen 
gelblichen Farbton auf, entspricht jetzt also auch in dieser Hinsicht den Zellen der 
Unterepidermis, die bei ruhenden Zwiebeln gewöhnlich eine gelbliche Färbung der 
Vakuolenflüssigkeit besitzen, während der Zellsaft der Oberepidermis bei ruhendem 
Material vollkommen farblos ist. 

Von den so behandelten Zwiebeln speicherte nach der Übertragung 
in die Prune pure-Lösung auch ein großer Teil der Zellen der Oberepidermis 
den Farbstoff mit blauem Farbton in der Vakuole. Die Zellen der 
Oberepidermis verhielten sich jetzt also genau so wie die der Unter- 
epidermis. Daneben kamen auch Zellen mit gleichzeitiger Vakuolen-, 
Cytoplasma- und Kernfärbung vor, außerdem natürlich auch Zellen mit 
reiner Cytoplasma- und Kernfärbung, wie es für die Oberepidermis im 
normalen Zustand ja die Regel ist. In den behandelten Zellen der 
Oberepidermis trat eine Vakuolenfärbung — wie zu erwarten war — 
nur in dem py-Bereich 3—9 auf, also in dem von den beiden Umschlags- 
punkten des Farbstoffes begrenzten Gebiet. 

Eine Vakuolenkontraktion kann an beiden Epidermen von Allium 
nur durch Prune pure-Färbung und zusätzlichen Wundreiz hervorgerufen 
werden. Durch den Farbstoff allein, wie dies für Neutralrot bei der 
Oberepidermis der Fall ist, entsteht keine Vakuolenkontraktion (vgl. 
Küster, 1933). 

2. Helodea canadensis. An den in Alkohol fixierten Blättern konnten 
bei den plasmatischen Zellbestandteilen dieselben Erscheinungen be- 
obachtet werden wie an Allium. Zwischen px 3 und 9 färbten sich die 
Plastiden, das Cytoplasma und die Kerne schwach, und nach einer 
Übertragung in die entsprechenden farblosen Puffer blaßte die Färbung 
bald wieder ab. Eine intensivere Färbung der Nukleoli, wie ich sie bei 
Allium beobachtet habe, konnte hier nicht festgestellt werden. Unter 
Pu 3 und über pyr 9 blieben die plasmatischen Bestandteile farblos. 
Hier trat aber im sauren Gebiet eine violette Membranfärbung auf der 
Blattunterseite mit Ausnahme der Mittelrippe und auch in den Rand- 
zellen der Blattoberseite auf. Besonders gut färbten sich die Blattzähne. 
Die Membranen des Blattfeldes der Oberseite speicherten nie den Farb- 
stoff. Die Membranfärbung wurde von den py-Werten 2,3 und 3,2 
begrenzt, d. h. die Membranen färbten sich nur in dem vom isoelektrischen 
Punkt (IEP) der Membranen und dem Umschlagspunkt des Farbstoffes 
begrenzten cy-Bereich. Dies entspricht vollkommen meinen früheren 
Angaben (DRAwERT, 1937c). Die Membran kann nur den Farbstoff 
elektroadsorptiv binden, wenn er in ionisierter Form vorliegt und die cy der 
Farblösung sich auf der alkalischen Seite vom IEP der Zellmembran 
befindet. Weiter geht daraus hervor, daß das Prune pure nur im stark 
sauren Gebiet, also nur unter dem Umschlagspunkt py 3 in ionisierter 
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Form vorhanden ist. Das Prune pure zeigt also dasselbe Verhalten wie 
der basische Farbstoff Methylviolett (vgl. DRAWERT, 1937c, 1938a). 

Es ist noch interessant, daß diese beiden Farbstoffe, die chemisch gar nicht 
miteinander verwandt sind, die aber beide ihren Umschlagspunkt im stark sauren 
Gebiet besitzen, sich nicht nur in der Färbung der Membran von Helodea canadensis, 
sondern auch gegenüber den lebenden Epidermen von Allium völlig gleich verhalten. 
Bekanntlich speichert die Oberepidermis das Methylviolett ebenso wie das Prune 
pure im Cytoplasma und im Kern, während in der Unterepidermis beide Farbstoffe 
nur von der Vakuole aufgenommen werden. 

An der Oberseite der fixierten Blätter von Helodea canadensis trat 
auch mit Prune Fe eine nr Membrankuppenfärbung auf, 
wie ich sie schon für andere basische 
Farbstoffe beschrieben habe (Dra- 
WERT, 1938a, b). Allerdings unter- 
scheidet sich die Membrankuppen- 
färbung mit Prune pure grundlegend 
von der früher mitgeteilten. Wäh- 
rend es sich bei den anderen Farb- 
stoffen um eine diffuse Membran- 
färbung handelte, tritt bei Prune 
pure nicht eine direkte Färbung 
Abb.1. Blattoberseitevon Helodeacanadensis (er Membran ein, sondern es findet 
(in 70 % Alkoholfixiert). Auf den Membran- auf den Membranen eine Ablage- 
BE; nn br u ven rung feiner Farbstoffpartikelchen 

statt, wie sie Abb. 1 wiedergibt. 
Je älter die Farblösung ist, desto besser ist auch die ,,Membrankuppen- 
färbung‘‘, da ja der Farbstoff beim Stehen der Lösung allmählich in kleinen 
Partikelchen ausfällt. Diese Ablagerung findet nur in dem py-Gebiet 3—9 
statt, also in dem Bereich, wo der Farbstoff bald ausfällt. Es handelt sich 
hier demnach nicht um eine elektroadsorptive Bindung des Farbstoffes 
an die Membranen, sondern um eine Abfiltrierung der Farbstoffteilchen. 
Damit die Membran als Filter wirken kann, muß aber ein das Blatt 
von der Ober- nach der Unterseite durchlaufender Wasserstrom vor- 
handen sein, der selbst noch am fixierten Blatt aufrechterhalten wird. 
Die Membrankuppen müssen als Hydropoten wirken. Das wäre also eine 
Bestätigung der Auffassung von Mayr (1915) und GIcKLHORN (1927), 
die von anderer Seite scharf abgelehnt worden ist (RIEDE, 1921; Hem, 
1929, und in jüngster Zeit ARENS, 1938; weitere Literatur siehe DRAWERT, 
1938b). Im Rahmen dieser Arbeit will ich jedoch nicht weiter auf das 
Problem der Hydropoten eingehen. 

Bei den lebenden Blättern von Helodea canadensis wurde das Prune 
pure auch nur in dem von den beiden Umschlagspunkten begrenzten 
Pu-Bereich von den Vakuolen der Zellen der Blattunterseite mit blauem 
Farbton gespeichert. Die Mittelrippe nahm, wie es auch für andere 
Farbstoffe bekannt ist, kein Prune pure auf. Die Zellen der Blattober- 
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seite blieben, von einigen Ausnahmen abgesehen, gewöhnlich farblos. In 
sehr jungen Helodea-Blättern waren die Vakuolen der Basalzone häufig 
violett gefärbt. Eine Speicherung des Farbstoffes im Cytoplasma oder 
im Kern konnte ich nie beobachten. Auch ScHÖNLEBER (1936) gibt für 
Helodea canadensis eine Vakuolenfärbung mit Prune pure an. 

Die Vakuolenfärbung bei Helodea canadensis war in meinen Untersuchungen 
allerdings sehr launenhaft. Ich stieß sehr häufig auf Pflanzen, die keinen Farbstoff 
speicherten. Von welchen Faktoren dies Ausbleiben der Vakuolenfärbung abhängt, 
konnte ich leider noch nicht klären. 

Weiter waren in den lebenden Blättern ebenso wie am fixierten Material 
im stark sauren Gebiet die Membranen der Unterseite gefärbt. Die 
Membranen des lebenden Blattes verhielten sich gegenüber dem Farbstoff 
genau so, wie ich es oben für das fixierte Helodea-Blatt beschrieben habe. 

Am lebenden Blatt konnte ich auch dieselbe Farbstoffablagerung 
auf den Membrankuppen der Oberseite beobachten, wie sie am fixierten 
Material auftrat. Die Membrankuppen zeigten am lebenden Blatt das- 
selbe Aussehen, wie es Abb. 1 für das fixierte Blatt wiedergibt. 

3. Helodea densa. Die fixierten Blätter von Helodea densa verhielten 
sich genau so wie die von H. canadensis, nur daß hier kaum eine Membran- 
färbung zu beobachten war. Bei py 2,9 speicherten nur die Blattzähne 
und die Quermembranen der äußersten Zellreihe das Prune pure. Aber 
auch an diesem Objekt war eine ausgeprägte Membrankuppenfärbung, 
hervorgerufen durch die Ablagerung der Farbstoffteilchen auf den 
Membrankuppen, zu beobachten. 

Es soll noch kurz ein interessanter Sonderfall beschrieben werden, den ich 
beobachten konnte. An einem Blatt fand die Ablagerung der Farbstoffteilchen 
nicht auf den Membrankuppen statt, sondern auf den Stellen, wo die Längs- und 
Querwände an die Außenmembranen anstoßen, also über den Antiklinen. Die 
Membrankuppen selber blieben farblos. Man könnte von einer ,,Negativfarbung“ 
der Membrankuppen sprechen. Dieser Fall trat bei meinen zahlreichen Untersuchun- 
gen allerdings nur ein einziges Mal auf, und zwar bei einer Prune pure-Lösung 
mit Px 6,03. 

Die lebenden Blätter von Helodea densa speicherten im Gegensatz 
zu denen von H. canadensis das Prune pure nicht in der Vakuole. Auch 
eine Cytoplasma- oder Kernfärbung konnte nicht beobachtet werden. 
Nur die Schleimzellen nahmen den Farbstoff zwischen py 3 und 8,5 
mit hellblauem Farbton in der Vakuole auf. Bei genauem Hinsehen 
fiel aber auf, daß die Plastiden den Farbstoff in ihren Grana speicherten. 
Diese Beobachtung wurde im hiesigen Institut zuerst von Herrn cand. 
rer. nat. LÂRZ gemacht. Ich konnte diese Feststellung vollkommen 
bestätigen, und zwar nahmen die Chloroplasten den Farbstoff auch nur 
in dem von den beiden Umschlagspunkten begrenzten py-Bereich auf. 
Die Färbung entsprach der von STRUGGER (1937 b) erhaltenen Speicherung 
von Rhodamin B in den Grana der Chloroplasten. Ich will hier jedoch 
nicht näher auf die Granafärbung eingehen, sondern auf die später er- 
scheinende Arbeit von LÂRZ verweisen. 
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Auch am lebenden Blatt von Helodea densa trat dieselbe Ablagerung 
der Farbstoffteilchen auf den Membrankuppen zwischen py 3 und 8,5 ein, 





Abb. 2. Wurzelspitze 
von Trianea bogotensis.- 
Die Vakuolen der jun- 
gen Epidermiszellen 
und die Trichoplasten 
intensiv mit Prune 
pure gefärbt. 
Vergr. 45mal. 


von Triticum vulgare 
noch näher eingehen. 


wie oben für die toten Blatter und für H. canadensis 
bereits beschrieben. 

4. Trianea bogotensis. Nach einer Übertragung 
der Wurzeln von Trianea bogotensis in Prune pure- 
Lösungen mit verschiedener cy, zeigten bei py 2,9, 
also kurz unter dem ersten Umschlagspunkt des Farb- 
stoffes, die ausgewachsenen Epidermiszellen, sowie 
die Basis der ausgewachsenen Wurzelhaare eine vio- 
lette Membranfärbung. Über den Umschlagspunkt 
hinaus nach der alkalischen Seite hin adsorbierten 
die Membranen nicht mehr den Farbstoff. Jetzt 
speicherten aber die Vakuolen der Epidermiszellen 
der embryonalen und der jüngsten Streckungszone 
den Farbstoff sehr stark. Nach der Dauerzone zu 
nahm die Färbung immer mehr an Intensität ab. 
Die Epidermiszellen der Dauerzone selbst nahmen 
ebenso wie die Zellen der Wurzelhaube überhaupt 
keinen Farbstoff mehr auf (vgl. Abb. 2). 

Diese Beobachtungen werden ohne Zweifel zur Klärung 
der von STRUGGER (1937a) für Neutralrot beobachteten 
Abhängigkeit des Umschlagspunktes Membran - Vakuolen- 


färbung vom Alter der Epidermiszellen an den Keimwurzeln 
beitragen. In einer folgenden Arbeit werde ich daraüf 


Besonders intensiv speicherten die Trichoplasten den Farbstoff, 
und zwar waren hier die Vakuolen nicht diffus wie in den jungen Epi- 





dermiszellen gefärbt, sondern es bil- 

dete sich eine große Anzahl stark 

gefärbter Tröpfchen (Abb. 2). Je 
älter die Wurzelhaare waren, desto 
” weniger gefärbte Tröpfchen enthielt 
die Vakuole, und die Färbung wurde 
Va diffus. Aber auch die diffuse Vaku- 
olenfärbung nahm mit zunehmendem 
Alter der Wurzelhaare ab, und in den 
vollkommen ausgewachsenen Haaren 
blieb die Vakuole völlig farblos. An 


Abb. 3. Wurzelhaarspitze von Trianea boyo- den ausgewachsenen Haaren war 


h 





tensis mit gefärbter M 


Vergr. 1200mal. 


aber eine andere Erscheinung zu be- 
obachten. Hier färbten sich in dem 


zwischen den beiden Umschlagspunkten des Prune pure liegenden p,- 
Bereich die Membranen, und zwar nicht alle Schichten der Zellwand, 
sondern nur die an das Protoplasma angrenzende (Abb. 3). Die Haar- 
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spitze blieb häufig farblos (vgl. Abb. 4). Diese Farbaufnahme kann nicht 
elektrostatischer Natur sein, da sich sonst auch die Wände der Epidermis- 
zellen in diesem py-Gebiet färben müßten. Es liegt hier wahrscheinlich 
eine chemische Bindung des Farbstoffes vor bzw. ist die innere Membran- 
schicht reich an den Farbstoff speichernden Substanzen (Phosphatiden ?). 
Diese Farbstoffaufnahme der Membran ist unabhängig von deren Zu- 
sammenhang mit dem Protoplasma, denn auch nach einer Plasmolyse 
mit 1 mol. Traubenzucker oder 1 mol. KNO, blieb die Färbung erhalten. 

Vor allem in schon etwas älteren Farblésungen konite ich an den 
ausgewachsenen Wurzelhaaren von Trianea bogotensis eine der Membran- 
kuppenfärbung bei Helodea ent- 
sprechende Erscheinung beobach- 
ten. Auf den Membranen der 
Haare, die eine normale Plasma- 





E - = . Abb. 4. 
strömung zeigten, lagerte sich mit  gchematische Übersicht von der Farbstoft- 


der Zeit der Farbstoff in kleinen verteilung an einem ausgewachsenen Wurzel- 
haar von Trianea bogotensis. Zone I nur die 


Partikelchen ab. Gewöhnlich war  Membraninnenseite gefärbt, Zone II Farbstoff 
aber nicht die ganze Oberfläche in feinen Partikelchen auf der Membran 


A . abgelagert, Zone III vollkommen farblos. 
der Haare mit Farbstoffteilchen 


bedeckt, sondern es ließen sich drei mehr oder weniger verschieden 
große, scharf begrenzte Zonen unterscheiden, wie sie Abb. 4 schematisch 
wiedergibt. In Zone I war nur die innere Membranschicht mit rot- 
violettem Ton gefärbt. Zone II zeigte die dichte Ablagerung der Farbstoff- 
teilchen auf der Zellwand, und die Haarbasis (Zone III) blieb vollkommen 
farblos. Zone II ist also wahrscheinlich der wasseraufnehmende Bezirk 
des Wurzelhaares, und entsprechend den Membrankuppen bei Helodea 
wirkt auch hier die Zellwand als Filter, das die groben Farbstoffteilchen 
abfiltriert. Für das Hydropotenproblem ist dieser Parallelismus ohne 
Zweifel von großem Belang. 

Es sei noch kurz eine kleine Beobachtung erwähnt. Mit den Wurzeln von 
Trianea kamen öfters auch lebende Fäden von Oszillatoria spez. mit in die Farb- 
lösungen hinein. Hier färbte sich in den Zellen häufig ein spindelförmiger Zentral- 
körper mit Prune pure hellblau. Diese Färbung trat nicht immer in allen Zellen 
eines Fadens auf, aber Fäden, bei denen sämtliche Zellen keinen Farbstoff speicherten, 
waren selten. 


III. Der Einfluß der Wasserstoffionenkonzentration auf die Wanderung 
des Prune pure im elektrischen Feld. 

Aus dem Verhalten des Prune pure in dem zwischen seinen beiden 
Umschlagspunkten liegenden py-Bereich zu schließen, muß der Farbstoff 
in diesem py-Gebiet in einer elektrisch neutralen Form vorliegen. Gegen- 
über Allium cepa verhält sich das Prune pure genau so wie der basische 
Farbstoff Rhodamin B, der in der Oberepidermis vom Kern und vom 
Cytoplasma gespeichert wird und in der Unterepidermis von der Vakuole 
(STRUGGER, 1938a). Auch in bezug auf die Membranfärbung verhalten 
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sich beide Farbstoffe gleichsinnig: In den Epidermen von Alliwm cepa 
kann im ganzen untersuchten cy-Bereich keine vitale Membranfärbung 
beobachtet werden. Bei Helodea färben beide Farbstoffe die Grana der 
Plastiden (STRUGGER, 1937 b; Larz,erscheint später). Nur in der Vakuolen- 
farbung an Helodea canadensis unterscheiden sich beide Farbstoffe. 
Nach SrruecER (1936b) speichern die Vakuolen der Blattoberseite 
das Rhodamin B (vgl. auch DRAWERT, 1937d). Das Prune pure wird 
dagegen nach meinen oben mitgeteilten Befunden in erster Linie von 
den Vakuolen der Blattunterseite aufgenommen. Ich konnte zeigen, 
daß das Rhodamin B in dem ganzen untersuchten c„-Bereich in einer 
elektrisch neutralen Form vorliegen muß, d.h. der Farbstoff kann in 
diesem Gebiet nicht dissoziiert sein (DRAWERT, 1937 c, d; vgl. auch Srruc- 





A GER, 1938a). Es war daher nahe- 

liegend, dasselbe auch von dem Prune 

# NG Dy pure fiir den zwischen den beiden 

a an 4 Umschlagspunkten liegenden cy-Be- 
220V= z= reich anzunehmen. Zur einwand- 
s& 45-26mA freien Klärung dieser Frage mußte 

= Lau —— 4 der elektrische Wanderungssinn des 





Abb. 5. Schaltung der Apparatur zur Prü- ge 
De MIRE en = Farbstoffes festgestellt werden. 
Farbstoffe. W Widerstand (25 Watt Glüh- Zur Bestimmung des Ladungssin- 


lampe), S,, S, Doppelpolschalter, À Milli- i 
moe E Lits. nes von Farbstoffen hat Firru (1929) 
elektroden. eine Methode angegeben. FürTH 


tauchte in die Farblösungen als Elek- 
troden mit destilliertem Wasser getränkte Filtrierpapierstreifen und legte 
daran eine Spannung von mindestens 500—700 Volt Gleichstrom. Ich 
benutzte dieselbe Anordnung, nur verwendete ich als Spannung die ge- 
wöhnlichen 220 Volt des Gleichstromnetzes, da mir keine höheren Span- 
nungen zur Verfügung standen. Wenn der Farbstoff in dissoziierter Form 
vorliegt, müssen 220 Volt als Spannung auch vollkommen genügen. 
Die Apparatur war folgendermaßen aufgebaut. 

Abb. 5 gibt die Schaltung wieder. Von der Netzdose geht die eine Zuleitung 
über einen Widerstand W, den Schalter S, und das Milliampèremeter A zu der 
Elektrode E,. Die andere Zuleitung verbindet die Elektrode E, direkt mit dem 
Netzpol. Sie kann durch den Schalter S, unterbrochen werden. Als Widerstand 
W dient eine gewöhnliche 25 Watt-Lampe. Zur Unterbrechung S, und 8S, wird ein 
Doppelpolschalter benutzt, so daß es möglich ist, beide Zuleitungen gleichzeitig ein- 
und auszuschalten. In die Leitung von 8, nach E, ist eine Steckdose mit KurzschluB- 
stecker zwischengeschaltet, so daß nach Entfernung des Kurzschlußsteckers ein 
Milliampéremeter A in den Stromkreis gelegt werden kann. Als Elektroden E, 
und E, werden Filtrierpapierstreifen von 65 mm Länge und 20 mm Breite ver- 
wendet. Zur Befestigung der Papierstreifen benutze ich Abgreifklemmen mit 
Bananenstecker-Anschluß, die ein schnelles und leichtes Auswechseln der Streifen 
ermöglichen. Die Abgreifklemmen sind in einem Brettchen aus Isoliermaterial 
derart befestigt, daß über das Brettchen die Anschlußbuchsen für die Bananen- 
stecker herausragen und unter ihm sich die Klemmen befinden. Der Abstand 
der beiden Klemmen ist so gewählt, daß die eingespannten Filtrierpapierstreifen 
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10 mm voneinander entfernt sind. Das Brettchen mit den Klemmen ist an einem 
Stativ mit Trieb eingeklemmt, so daB es gehoben und gesenkt werden kann. Unter 
dem Brettchen befindet sich an demselben Stativ ein Tischchen, auf das ein Schälchen 
mit der Farblésung gestellt werden kann. Die Stromzuleitung geschieht mit Bananen- 
steckern, die in die AnschluBbuchsen der Abgreifklemmen hineingesteckt werden. 

Zur Durchführung der Versuche werden die Filtrierpapierstreifen E, und E, 
mit dem farblosen Puffer getränkt, der den zu untersuchenden Farblôsungen ent- 
spricht, und in die Klemmen eingeklemmt. Darauf wird der Doppelpolschalter S,, 8, 
(Abb. 5) eingeschaltet und die beiden Filtrierpapierstreifen mit Hilfe des Trieb- 
statives langsam gesenkt, bis sie in die darunter stehende Farblésung 1—2 mm 
tief eintauchen. An dem Milliampéremeter A wird die Stromstarke abgelesen. Nach 
15 Min. Stromdurchtritt wird wieder die Stromstarke abgelesen, die Filtrierpapier- 
streifen werden langsam aus der Farb- 























lésung herausgehoben und der Dop- Tabelle 2. (Erklärung im Text.) 
pelpolschalter 8,, 8, wieder geöffnet. 
Nach Entfernung der Papierstreifen Zeit a 
aus den Klemmen werden sie zum Pu 
Trocknen aufgehängt. Bei geschlosse- Anfang | Ende | Anfang | Ende 
nem Stromkreis geht durch die Farb- 
lösung ein Strom von 220 Volt und 2,07 107 16% 2,3 1,4 
0,5—2,6 Milliampére. DieStromstarke 7 | 16, | 168 | 16 | 1.0 
ce pe 4,31 16% 16% 1,7 1,4 
schwankt während des Versuches, und 5,78 164 1701 14 12 
zwar ist sie bei Beginn immer höher als 7,07 1703 1718 17 1,0 
beim Ende des Versuches. Ein Ver- 7,83 172 1735 1,9 0,7 
such vom 23. 2.38 mit Prune pure 8,35 1737 1752 1,7 0,6 
1:10000 in Phosphatpuffern gelöst 10,80 | 15 1552 2,6 0,7 
soll als Beispiel dienen (Tabelle 2); die 11,73 9° Les 1,8 0,6 


Spannung betrug durchweg 220 Volt. 

Das Absinken der Stromstärke während des Versuches erklärt sich wahr- 
scheinlich aus der Wasserverdunstung der feuchten Filtrierpapierstreifen und der 
dadurch bedingten Herabsetzung der Leitfähigkeit. 

In Abb. 6 sind nun einige charakteristische Stellen aus dem oben 
beschriebenen Versuch wiedergegeben. Bei py 2,07 und 2,99 verhält 
sich das Prune pure wie ein typisch basischer Farbstoff. Die basischen 
Farben besitzen ein gefärbtes Kation, das im elektrischen Feld zur 
Kathode wandern muB, infolgedessen hat sich der Farbstoff an der 
Kathode angesammelt und ist hier in das Filtrierpapier hinaufgestiegen. 
Bei px 2,07 ist die Steighöhe am stärksten, bei py 2,99, das ungefähr 
mit dem Umschlagspunkt zusammenfällt, ist die Steighöhe schon be- 
deutend geringer, auch die anodische Elektrode ist stärker gefärbt, d. h. 
die Dissoziation des Farbstoffes ist gegenüber px 2,07 zuriickgegangen. 
Die Anzahl der Farbsalzmoleküle hat bedeutend zugenommen. Zwischen 
Pa 3,5 und 9,0 liegt das Prune pure wahrscheinlich nur als undissoziiertes, 
elektrisch neutrales Molekül der Farbbase vor. In den Wanderungs- 
versuchen kommt das in dem für py 5,78 wiedergegebenen Bilde zum 
Ausdruck. Es wird keine Elektrode bevorzugt. Die Filtrierpapierstreifen 
färben sich beide in der Eintauchzone und etwas darüber gleich stark an. 
Es ist keine einseitige Wanderung festzustellen. Über dem zweiten 
Umschlagspunkt des Farbstoffes nach der alkalischen Seite hin, also über 
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pa 8 (auch schon etwas vorher), macht sich aber an dem als Anode 
dienenden Filtrierpapierstreifen eine ganz leichte violette Farbung bemerk- 
bar, die mit fallender cy an Intensität und Steighöhe zunimmt. Besonders 
deutlich wird es über pg 10. Wie Abb. 6 zeigt, erhält man für py 10,80 
und 11,73 gewissermaßen das Negativbild von px 2,07 und 2,99, d.h. 
der Farbstoff wird im stark alkalischen Bereich wieder dissoziiert. Er 
wandert jetzt aber nicht mehr zur Kathode, sondern zur Anode, verhält 
sich also im stark alkalischen Gebiet wie ein typisch saurer Farbstoff. 
Das Prune pure ist demnach ein umladbarer Farbstof}. 

Aus den Versuchen geht weiter hervor, daß die beiden Umschlags- 
punkte durch die Dissoziationsverhältnisse bedingt sind. Unter dem 


pH 2,07 2,99 5,78 10,80 11,73 
pre .e * 





Abb. 6. Steighéhen des Prune pure — 1:10000 in Phosphatpuffern gelést — an der Anode 
und der Kathode bei den einzelnen pa-Werten nach 15 Min. Stromeinwirkung (220 V, 
0,5—2,6 mA). 


ersten Umschlagspunkt überwiegen die Farbionen und geben der Lösung 
ihre Farbe. Zwischen den beiden Umschlagspunkten, also ungefähr 
zwischen py 3 und 8, überwiegt das elektrisch neutrale Molekül und 
bedingt in diesem Gebiet; den Farbton der Lösung. Im stark alkalischen 
Bereich herrschen dann wieder die Farbionen vor und rufen den zweiten 
Farbumschlag der Lösung hervor. 


Auch ARNOLD (1938) gibt an, daß das Prune pure in dem über dem zweiten 
Umschlagspunkt hinaus liegenden alkalischen Gebiet den Charakter eines sauren 
Farbstoffes annimmt. Für die Verwendung von Natronlauge zur Alkalinisierung 
erklärt ARNOLD diese Erscheinung folgendermaßen: „Ein weiterer Zusatz von 
NaOH führt dann wieder zu einer allmählichen Auflösung der großen Teilchen. 
Die so entstehende blauviolette Lösung enthält das Natrium- Phenolat des Prune pure. 
Da nämlich der Farbstoff noch eine freie OH-Gruppe am Gallussäurerest besitzt, 
hat er in gewissem Sinne auch Eigenschaften eines sauren Farbstoffes. Bei ge- 
nügender Alkalinität wird das H der erwähnten OH-Gruppe durch Na ersetzt.‘ 


IV. Der Einfluß der Wasserstoffionenkonzentration auf die Löslichkeit 
des Prune pure in organischen Lösungsmitteln. 

Aus der physikalischen Chemie ist es bekannt, daß Salze in organischen 
Lösungsmitteln nur dann löslich sind, wenn sie in einer unelektrischen 
Form vorliegen, aber nie, wenn die einzelnen Teilchen elektrisch geladen 
sind. So ist ein Salz, das vollkommen dissoziiert ist, in organischen 
Stoffen nicht löslich. Die organischen Lösungsmittel nehmen also 
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nur elektrisch neutrale Moleküle auf, aber keine elektrisch geladene 
Ionen. Auf Grund der Erfahrungen über das Verhalten des Prune pure 
im elektrischen Feld bei verschiedener cy war es von großem Interesse, 
die Löslichkeit des Farbstoffes bei den einzelnen py-Werten zu prüfen. 

ı Bereits OVERTON (1900) hat darauf hingewiesen, daß die Lipoid- 
löslichkeit der sauren Farbstoffe durch Säurezusatz, die der basischen 
Farbstoffe aber durch Laugenzusatz sich steigern läßt. Dies soll auf 
der Bildung der freien Farbsäure bzw. Farbbase beruhen, die beide 
lipoidlöslicher sind als die Farbsalze. Für Brilliantkresylblau und Methy- 
lenblau gibt auch Irwin (1925—28, 1926, 1927) eine Abhängigkeit 


pH 21 3,0 4,3 6,0 8,0 9,0 10,8 11,7 


ee un 





Abb. 7. Prune pure 1:10000 in Phosphatpuffern gelöst, mit Xylol ausgeschüttelt. Xylol 
oben, wässerige Phase unten. Bei px 2,1 bleibt der Farbstoff fast quantitativ in der wässe- 
rigen Phase, bei px 3,0 ist die Verteilung ungefähr 1:1, von px 4,3—9,0 geht das Prune pure 
quantitativ in das Xylol, bei px 10,8 und 11,7 bleibt es quantitativ in der wässerigen Phase. 
der Speicherung dieser Farbstoffe durch Chloroform von dem py, der 
Farblösung an. BaAILEY und ZIRKLE (1931) untersuchten den Einfluß 
der cy auf die Löslichkeit des Neutralrotes und anderer Farbstoffe in 
Chloroform, Olivenöl, Ölsäure und weiteren organischen Flüssigkeiten. 
Sie fanden, daß nur die von den lebenden Zellen aufgenommenen Farben 
bei den entsprechenden py-Werten auch in Chloroform löslich sind. 

Als Lösungsmittel benutzte ich Chloroform, Xylol, Toluol, Terpentin, 
Ölivenöl, Ölsäure und in Anlehnung an Overton (1900) und Rux- 
LAND (1908a) auch in Chloroform bzw. Terpentin gelöstes Cholesterin, 
Lezithin und Äthal. Die Farblösungen wurden im Reagensglas mit dem 
gleichen Teil organischer Flüssigkeit gut durchgeschüttelt und darauf im 
Reagensglasständer absitzen gelassen. 

In destilliertem und auch in Leitungswasser 1:10000 gelöstes Prune 
pure war in allen oben angegebenen Lösungsmitteln mit Ausnahme 
von Terpentin stark löslich. In den meisten Fällen ging der Farbstoff 
beim Schütteln quantitativ in die organischen Lösungsmittel über, in 
denen er nach längerer Zeit zum Teil schon nach einem Tag erhebliche 
Änderungen in seinem Farbton erlitt; was wohl auf Oxydations- oder 
Reduktionsvorgänge zurückzuführen ist. In frisch von Merck bezogenem, 
vollkommen reinem Terpentinöl war das Prune pure nicht löslich. 
Sobald das Terpentin aber die geringsten Verunreinigungen enthielt, 
speicherte auch dieses Öl den Farbstoff. 


Planta Bd. 29. 13 
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Die Abb. 7 und 8 geben die mit Xylol und mit Ülsäure in Abhangigkeit 
von der cy erhaltenen Ergebnisse wieder. Aus den Abbildungen geht 
deutlich hervor, daß bei py 2,1 der Farbstoff quantitativ in der wässerigen 
Phase bleibt. Bei py 3,0, dem ersten Umschlagspunkt des Prune pure, 
ist die Verteilung zwischen wässeriger Phase und organischem Lösungs- 
mittel ungefähr 1:1. In den darauf folgenden Lösungen mit höheren 
pa-Werten bis zu py 9,0, also etwas über den zweiten Umschlagspunkt 
hinaus, geht der Farbstoff quantitativ aus der wässerigen Phase in die 
organischen Lösungsmittel. Bei py 10,8 und 11,7 bleibt der Farbstoff 
jedoch wieder vollkommen in der wässerigen Phase (Abb. 7), mit Aus- 
nahme der Ölsäure (Abb. 8). Hier geht auch im stark alkalischen Bereich 





Abb.8. Prune pure 1 : 10000 in Phosphatpuffern gelöst, mit Ölsäure ausgeschüttelt. Ölsäure 
oben, wässerige Phase unten. Verteilung des Farbstoffes wie beim Xylol in Abb. 7, nur bei 
px 10,8 und 11,7 geht hier das Prune pure zum Teil auch in die Ülsäure. 


noch etwas Farbstoff in die Ülsäure. Auf das abweichende Verhalten 
der Ülsäure will ich jedoch erst in einer folgenden Arbeit bei der Be- 
sprechung anderer Farbstoffe näher eingehen. 

Umgekehrt kann man nun aber auch aus den organischen Lösungs- 
mitteln, die das Prune pure gespeichert haben, mit stark sauren und 
stark alkalischen wässerigen Pufferlésungen den Farbstoff wieder zum 
Teil quantitativ aus den organischen Flüssigkeiten ausschütteln. 

Wie zu erwarten, geht der Farbstoff nur in dem py-Gebiet in die 
organischen Lésungsmittel hinein, in dem er nach den im vorigen Ab- 
schnitt mitgeteilten Versuchsergebnissen als elektrisch neutrales Molekiil 
vorliegt. Das ist also in dem zwischen den beiden Umschlagspunkten 
liegenden py-Bereich. DaB die Léslichkeitsgrenze im alkalischen Gebiet 
nicht genau mit dem Umschlagspunkt zusammenfällt, erklärt sich daraus, 
daB beim zweiten Umschlagspunkt der Ubergang vom undissoziierten 
in den dissoziierten Zustand nicht so plôtzlich ist, wie es beim ersten 
Umschlagspunkt der Fall zu sein scheint. Beim zweiten Umschlags- 
punkt ist der Ubergang viel allmählicher, in einem groBen Intervall, wie 
es gewöhnlich in noch ausgeprägterem Maße bei den meisten Farbstoffen 
ist, worauf ich in einer folgenden Arbeit zu sprechen kommen werde. 

Wenn wir die in den vorhergehenden Kapiteln mitgeteilten Versuchs- 
ergebnisse kurz zusammenfassen, dann ergeben sich die in Tabelle 3 
wiedergegebenen Parallelen. 
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Tabelle 3. 
Pa-Gebiet unter dem u men zwischen den beiden | pg-Gebiet über dem 
ersten Umschlags- Umse ten. px 3 bis | zweiten Umschlags- 
punkt. Dy 2-3 ungefähr 9 punkt. py 9—12 
Eigenschaf- Farbton: rot Farbton: blau Farbton: violett 
ten der Farbstoff bleibt Farbstoff flockt bald aus | Farbstoff bleibt 
Farblésung in in Lésung 
Farbstoff ist dis- | Farbstoff ist nicht dissoziiert, | Farbstoff ist dis- 
soziiert sondern als elektrisch neu- soziiert 
trales Molekül vorhanden 
Das Farbion wan- | Keine Wanderung im elek- |Das Farbion wan- 
dert zur Kathode trischen Feld dert zur Anode 
Löslichkeit Nicht löslich Meistens quantitativ löslich | Nicht löslich 
des Farb- 
stoffes in 
organischen 
Lösungs- 
mitteln 
Speicherung |DasFarbkation wird) Membranen bleiben farblos | Membranen blei- 
des Farb- |von den Membranen ben farblos 
stoffes der Blattunterseite 
durch die | von Helodea cana- 
lebende densis adsorbiert. 
Zelle Von dem lebenden | Der Farbstoff wird von Helo- |Von dem lebenden 
Zellinhalt wird der | dea canadensis (Blattunter- | Zellinhalt wird 
Farbstoff nicht ge- | seite), von Allium cepa (Un- | der Farbstoff 
speichert terepidermis) und den jungen | nicht gespeichert 
Epidermiszellen und Haaren 
der Wurzel von Trianea bogo- 
tensis in der Vakuole, von 
Allium cepa (Oberepidermis) 
im Cytoplasma und Kern und 
von Helodea densa in den 
Grana der Plastiden gespei- 
chert 











Aus Tabelle 3 geht deutlich hervor, daß der Farbstoff Prune pure 





von der lebenden Zelle ebenso wie von den organischen Lösungsmitteln 
nur als elektrisch neutrales Molekül, nie aber als elektrisch geladenes Ion 
gespeichert wird, mit Ausnahme der Zellulosemembran. 


V. Der Einfluß anorganischer Salze auf die Speicherung des Prune pure 
durch die lebende Zelle. 
a) Methodik. 

Für die Versuche mit den anorganischen Salzen kamen nur die Unter- 
und die Oberepidermen der Zwiebel von Allium cepa zur Verwendung. 
Die Farbstoffkonzentration betrug, wie in den vorhergehenden Unter- 
suchungen, immer 1:10000. Die Konzentration war allerdings aus 
bestimmten Gründen nicht ganz genau 1:10000. Da in manchen Salz- 
lösungen der Farbstoff sehr schnell ausflockt, konnte er erst kurz vor der 
Untersuchung zugegeben werden. Die Lösungen mußten deshalb auf 
folgende Weise hergestellt werden. 

13* 
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Es wurde je nach Lôslichkeit der benutzten Salze von 0,5—4 vol. mol. Stamm- 
lösungen ausgegangen. Von diesen Stammlösungen erhielt ich dann durch ent- 
pps ‚Verdünnung mit destilliertem bzw. mit Leitungswasser die geringeren 
„und zwar kamen gewöhnlich 1, 10-1, 10-2, 10-3, 10-4, 103 und 10% 
= ; mol. Lésungen zur Anwendung. Kurz vor der Untersuchung wurde dann 
z. B. zu 70 oder 100 ccm Salzlésung 0,7 bzw. 1 ccm Prune pure 1 : 100 hinzugegeben. 
Daraus ergibt sich, daB die angegebenen Salz- und Farbstoffkonzentrationen nicht 
ganz genau stimmen. Diese kleinen Ungenauigkeiten muBten aber aus technischen 
Gründen in Kauf genommen werden. 


Zur Untersuchung gelangten die Salze NaCl, KCl, KNO,, CaCl,, 
MgCl,, AICL, AI(NO,), und AL(SO,); Wie bei den Versuchen mit den 
gepufferten Farblésungen wurden die den Farbstoff enthaltenden Salz- 
lésungen in kleine Schälchen gegeben und die frei präparierten Epi- 
dermen auf der Fliissigkeit fiir 10 Min. bis zu 4 Stunden schwimmen 
gelassen. 








b) Versuchsergebnisse. 

1. KCl, KNO, und NaCl. Kaliumchlorid kam von der gesättigten 
Lésung, die bei Zimmertemperatur nicht ganz 4 vol. mol. ist, bis zu 10-$ vol. 
mol. zur Untersuchung. Bei allen Konzentrationen des KCl fand eine starke 
Speicherung des Prune pure statt, und zwar nahm die Oberepidermis 
den Farbstoff im Cytoplasma und im Kern auf und die Unterepidermis 
in der Vakuole. Daß auch in den plasmolytisch wirksamen, also hyper- 
tonischen Konzentrationen eine sogar sehr intensive Farbstoffspeicherung 
zu beobachten war, zeigen die Abb. 9—14 für 1, 2 und 3 vol. mol. KCl. 
Nach 15 Min. waren die Zellen schon vollkommen plasmolysiert und sehr 
stark gefärbt. Die Zellen behielten diesen Zustand sehr lange bei, so 
sind die in den Abb. 9—14 wiedergegebenen Aufnahmen nach 31/, Stunden 
gemacht worden. Bei 1 vol. mol. KCl haben wir eine reine Konvex- 
plasmolyse. In Abb. 9 sind der gefärbte Kern und das gefärbte Cytoplasma 
in der Oberepidermis zu sehen. Abb. 10 gibt deutlich den durch die 
gefärbte Vakuole hindurchschimmernden ungefärbten Zellkern in der 
Unterepidermis wieder. In 2 vol. mol. KCI kann das gefärbte Cytoplasma 
der Oberepidermis dem sich abrundenden Tonoplasten nicht so schnell 
folgen, so daß die in Abb. 11 aufgenommenen Bilder entstehen. Hier ist 
der gefärbte Kern stark gequollen. Auch in der Unterepidermis bleibt 
das Cytoplasma bei der Kontraktion der Vakuole etwas zurück (Abb. 12). 
Wie Abb. 13 wohl eindeutig für die Oberepidermis belegt, bleibt bei 
dem in 3 vol. mol. KCl sehr raschen Wasserentzug das Cytoplasma 
überall an den Wänden kleben und bedingt so eine ausgeprägte Krampf- 
plasmolyse. Nachdem der Protoplast sich endgültig zusammengezogen 
hat, ist der zwischen ihm und den Membranen entstandene leere Raum 
von vielen, violett gefärbten Hecutschen Fäden durchsponnen. Auch 
in der Unterepidermis bleibt bei 3 vol. mol. KCl der Protoplast durch 
Hecutsche Fäden mit der Membran verbunden (Abb. 14). Hier sind 
die Fäden allerdings nicht so stark und in so großer Anzahl ausgebildet 
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wie bei der Oberepidermis. Sie fallen auch nicht so sehr auf, da die Grund- 
substanz farblos ist. In 3 vol.mol. KCl färben sich aber in der Unter- 





Abb. 9. Abb. 10. 
Oberepidermis von Allium cepa mit Prune Unterepidermis von Allium cepa mit Prune 
pure 1:10000 in 1 vol. mol. KCl gefärbt. pure 1:10000 in 1 vol. mol. KCl gefarbt. 





Abb. 11. Abb. 12. 
Oberepidermis von Allium cepa mit Prune Unterepidermis von Allium cepa mit Prune 
pure 1:10000 in 2 vol. mol. KCl gefarbt. pure 1:10000 in 2 vol. mol. KCl gefärbt. 





Abb. 13. Oberepidermis von <Allium cepa Abb. 14. Unterepidermis von Allium cepa 
mit Prune pure 1:10000 in 3 vol. mol. KCI mit Prune pure 1:10000 in 3 vol. mol. KCl 
gefärbt. gefärbt. (Nähere Erklärungen zu den Abb. 9 

bis 14 im Text.) 


epidermis die Mikrosomen im Cytoplasma, so daß man an den Hecxrschen 
Fäden diese kleinen gefärbten Körnchen aufgehängt sehen kann (Abb. i :} 
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Die Färbung der Mikrosomen beruht hier wahrscheinlich auf einer Schädi- 
gung des Cytoplasmas durch die hohe KCI-Konzentration, worauf auch 
die anormalen Plasmolyseformen deuten. Die Kerne bleiben vollkommen 
farblos, wie aus Abb. 14 besonders an der einen Zelle, in der der Kern 
direkt unter der AuBenmembran liegt, deutlich zu erkennen ist. Bevor 
die Zellen der Unterepidermis absterben und der Farbstoff aus der 
Vakuole austritt, farben sich die Kerne, so daB hier eine Kernfärbung 
immer das Zeichen einer starken Schadigung ist. 

In KNO,- und NaCl-Lösungen + Prune pure verhielten sich die 
Zellen der Zwiebelepidermen genau so wie in den entsprechend kon- 
zentrierten KCl-Lésungen. KNO, konnte natürlich nicht in so hohen 





Abb. 15. Oberepidermis von Alliumcepamit Abb. 16. Unterepidermis von Allium cepa 
Prune pure 1:10000 in 1 vol. mol. CaCl, mit Prune pure 1:10000 in 1 vol. mol. CaCl, 
gefarbt. Krampfplasmolyse, Kern und Cyto- gefärbt. Die Vakuolen der Tonoplastenplas- 
plasma haben den Farbstoff gespeichert. molysezeigenden Wundrandzellen haben den 
Farbstoff besonders stark gespeichert. 


Konzentrationen wie KCl und NaCl untersucht werden, da hier die ge- 
sättigte Lösung bei Zimmertemperatur zwischen 1 und 2 vol. mol. liegt. 

2. CaCl, und MgCl,. Calziumchlorid kam in den Konzentrationen 
von 2—10- vol. mol. zur Anwendung. Auch aus den Calziumsalzlösungen 
wurde das Prune pure von den lebenden Epidermiszellen der Zwiebel 
bei allen Konzentrationen gespeichert. Nur bei 2 vol. mol. schwankte 
das Ergebnis. In einigen Versuchsreihen fand auch bei 2 vol. mol. 
CaCl, eine Speicherung des Farbstoffes statt, bei anderen Versuchs- 
reihen blieben die Zellen dagegen in dieser Konzentration des CaCl, 
vollkommen farblos. Abb. 15 gibt das Bild einer in 1 vol. mol. CaCl, 
+ Prune pure 1:10000 (in destilliertem Wasser) plasmolysierten Ober- 
epidermis wieder. Die den Zellwanden eng anliegenden Kerne, sowie das 
Cytoplasma haben den Farbstoff gespeichert. Küster (1933) gibt an. 
daß die Wundrandzellen besonders gut das Prune pure aufnehmen. Dies 
Verhalten der Wundramäzellen war in meinen Versuchen besonders 
schön bei 1 vol. mol. CaCl, in der Unterepidermis der Zwiebel zu be- 
obachten. Wie Abb. 16 zeigt, haben kurz nach dem Einlegen in die Farb- 
lösung die Vakuolen der geschädigten Wundrandzellen den Farbstoff 
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schon intensiv gespeichert, und es ist eine ausgeprägte Abrundung 
der Tonoplasten eingetreten, während sich die gesunden Zellen erst 
schwach gefärbt haben und der Protoplast sich gerade von den Wänden 
loszulésen beginnt. 

In den verschieden konzentrierten MgCl,-Lösungen verhielten sich 
die lebenden Zellen genau so wie in den CaCl,-Lösungen. Auch hier 
konnte bei allen Konzentrationen eine Speicherung des Farbstoffes 
festgestellt werden. 

3. AICl,, Al(NO,), und Al,(SO,);. Die Aluminiumsalze kamen in 
1—10~* vol. mol. Lösungen zur Anwendung. Nur von Al,(SO,), wurde: 
als höchste Konzentration 0,5 vol.mol. benutzt, da 1 vol. mol. in 
destilliertem Wasser bei Zimmertemperatur nicht mehr löslich ist. 

In den Lösungen der Aluminiumsalze verhielten sich die Zellen 
nun ganz anders als in den Lösungen der Alkali- und Erdalkalisalze. 
Aus 1—10~ mol. AICI, und AI(NO,), bzw. aus 0,5—10~ mol. Al,(SO,), in 
destilliertem Wasser gelöst, fand in den lebenden Zellen keine Speicherung 
des Prune pure statt. Erst bei 10-5 und 10 vol. mol. speicherten 
die Zellen in der üblichen Verteilung den Farbstoff auch aus den Alu- 
miniumsalzlösungen. 

Weitere Versuchsreihen wurden mit in Jenaer Leitungswasser ge- 
lösten Aluminiumsalzen durchgeführt. Bei 10? vol.mol. zeigten die 
farblosen Lösungen eine schwache Trübung (vgl. BRAMBRING, 1930). 
Die Versuche mußten sofort nach Zugabe des Farbstoffes durchgeführt 
werden, da das Prune pure sehr schnell ausflockte. In diesen Salz- 
lösungen konnte schon bei 10-4 vol. mol., in einigen Fällen auch bei 
10-3 vol. mol. eine Speicherung des Farbstoffes in den lebenden Zellen 
beobachtet werden. 


VI. Der Einfluß anorganischer Salze auf die Löslichkeit des Prune pure 
in organischen Lösungsmitteln. 

Über den Einfluß anorganischer Salze auf die Löslichkeit von Farb- 
stoffen in organischen Lösungsmitteln liegen meines Wissens nur An- 
gaben von Irwin (1927c) vor. Verfasserin stellte fest, daß NaCl auf die 
Aufnahme von Brilliantkresylblau in Chloroform hemmend wirkt. 

Da, wie die in den ersten Abschnitten beschriebenen Versuche ergeben 
haben, die Speicherung des Prune pure in Abhängigkeit von der cy 
durch die lebende Zelle vollkommen übereinstimmt mit der Aufnahme 
des Farbstoffes durch organische Lösungsmittel, prüfte ich nach, ob für 
die Salzwirkungen auch diese Parallelität besteht. Es wurden dieselben 
Ausschüttelversuche wie für die cy-Reihen für sämtliche untersuchten 
Salze durchgeführt. 

Für KCI, KNO, und NaCl ergaben die Versuche, daß die Alkali- 
salze in keiner Konzentration auf die Aufnahme des Prune pure durch 
die organischen Lösungsmittel einen Einfluß ausüben. Bei sämtlichen 
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Konzentrationen der untersuchten Alkalisalze wurde der Farbstoff 
quantitativ von den organischen Lösungsmitteln ausgeschüttelt. 





Mol 1 16 





Abb. 17. Prune pure 1:10000 in CaCl, gelöst, mit Chloroform ausgeschüttelt. Wässerige 
Phase oben, Chloroform unten. Von 1—10-* vol. mol. CaCl, geht der Farbstoff quantitativ 
ins Chloroform. 


Auch CaCl, und MgCl, beeinfluBten nicht die Löslichkeit des Prune 
pure. Aus 1—10-* vol. mol. CaCl, ging der Farbstoff quantitativ in die 








Abb. 18. Prune pure 1:10000 in AICI, gelöst, mit Ölsäure ausgeschüttelt. Ölsäure oben, 
wässerige Phase unten. Von 1—10-* vol.mol. AICI, bleibt der Farbstoff in der wässerigen 
Phase. Bei 10-* und 10-* vol. mol. geht das Prune pure fast quantitativ in die Ölsäure hinein. 


| Lésungsmittel, wie Abb. 17 für Chloroform belegt. Nur bei 2 vol. mol. 
CaCl, wurde der Farbstoff manchmal von dem Lésungsmittel auf- 
genommen, manchmal aber nicht. Dies ging vollkommen parallel mit 
der Speicherung durch die lebende Zelle. Nahm die Zelle aus einer 
2 vol. mol. CaCl,-Lésung Prune pure auf, so wurde aus derselben Lüsung 
auch der Farbstoff von den organischen Lösungsmitteln gespeichert; 
fand aber keine Speicherung durch die lebende Zelle statt, so war der 
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Farbstoff in derselben Lösung auch nicht in organischen Flüssigkeiten 
löslich. 

Aus den Aluminiumsalzlösungen wurde das Prune pure dagegen 
nur bei einer Konzentration von 10-5 und 10-$ vol. mol. von den 
organischen Flüssigkeiten quantitativ gespeichert. Bei den höheren Kon- 
zentrationen blieb der Farbstoff quantitativ in der wässerigen Phase, 
wie Abb. 18 für AICI, und Ölsäure als Lösungsmittel wiedergibt. Waren 
die Aluminiumsalze in Jenaer Leitungswasser gelöst, dann fand auch, 
entsprechend den Befunden an der lebenden Zelle, aus 10-4 vol. mol. 
Aluminiums: Izlôsungen eine Speicherung des Prune pure in den organi- 
schen Lösungsmitteln statt. 

Ebenso wie man aus einer Prune pure gelöst enthaltenden organischen 
Flüssigkeit den Farbstoff wieder mit stark sauren oder stark alkalischen 
Pufferlösungen ausschütteln kann, ist dies auch mit 1 vol. mol. Alu- 
miniumsalzlösungen möglich. 

Wie aus den mitgeteilten Versuchsergebnissen hervorgeht, besteht 
auch in der Wirkung der anorganischen Salze auf die Speicherung von 
Prune pure eine völlige Parallelität zwischen der lebenden Zelle und den 
organischen Lösungsmitteln. 


VII. Der Einfluß der anorganischen Salze 
auf die Wasserstoffionenkonzentration der Farblösungen. 

In den ersten Abschnitten haben wir gesehen, wieweit die Wasserstoff- 
ionenkonzentration auf die Speicherung des Prune pure einen Einfluß 
ausübt. Nur in den stark sauren und stark alkalischen Gebieten verhindert 
die cy auf Grund der Dissoziation des Farbstoffes die Aufnahme. Es 
war nun naheliegend, den Einfluß der anorganischen Salze auf die cy der 
Lösungen zurückzuführen. Die gar nicht oder nur schwach hydrolytisch 
gespaltenen Alkali- und Erdalkalisalze durften theoretisch auf die cy 
der Farblösungen und damit auch auf die Farbstoffaufnahme keine 
große Wirkung ausüben. Diese Forderung wird durch die weiter oben 
mitgeteilten Versuchsergebnisse ja auch voll erfüllt. Die Aluminiumsalze 
sind dagegen stark hydrolytisch gespalten, und es war nach Angaben 
in der Literatur anzunehmen, daß bei den Aluminiumsalzen deren hohe 
Cy für die hemmende Wirkung auf die Farbstoffspeicherung verantwort- 
lich zu machen wäre. Falls diese Annahme zutrifft, mußten die py-Werte 
der 1—10 vol. mol. Lösungen in destilliertem Wasser unter py 3,0 
bis 3,5 liegen. 

Von verschiedenen Seiten wurden die Wirkungen der anorganischen 
Salze, vor allem der Aluminiumsalze, auf deren hohe cy, zurückgeführt. So 
vertreten COLLANDER (1921), SCARTH (1923), LEPESCHKIN (1927), ALBACH 
(1928), BRAMBRING (1930) und DRAwERT (1937c,d) diese Annahme. 

Zur Klärung dieser Frage versuchte ich die cy der reinen Salzlösungen 
und der Prune pure 1:10000 enthaltenden Salzlösungen zu bestimmen. 
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Bei meinen früheren Untersuchungen benutzte ich zur Messung der c,, bei den 
Salzlösungen wie bei den gepufferten Lösungen die Wasserstoffelektrode. Ich kam 
dabei zum Teil zu aus theo- 
retischen Gründen ganz uner- 
warteten Ergebnissen, z. B. für 
1 mol. KNO, ergaben die Mes- 
sungen alkalische Werte. Die 
von mirinzwischen weiter durch- 
geführten Untersuchungen zeig- 
ten aber, daß für ungepufferte 
Lösungen die Wasserstoffelek- 
trode vollkommen unbrauchbar 
zur Bestimmung der c, ist. 
Besonders die Nitrate, vor allem 
AUNO,),, ergaben mit der Was- 
serstoffelektrode theoretisch un 
haltbare Werte. Für unge- 
PR pufferte Salzlösungen erwies 
mol sich aber die elektrometrische 
Abb. 19. Die p-Werte der verschieden konzentrierten Bestimmung der c,, mit Chin- 
KCI-Lösungen. Kurve I farblose Lösung in destillier- hydron als sehr geeignet. Man 
tem Wasser mit einem Ausgangs-px von 6,1. KurveII muß hier allerdings wieder den 
wie Kurve I, aber mit einem Ausgangs-pq von 5,1. 1 : 

Kurve III Prune pure 1:10000 in KCl. Ausgangs-py Nachteil in Kauf nehmen, daß 

des destillierten Wassers 6,1 und der reinen man mit dieser Methode nur im 

Farbstofflösung 3,88. sauren Gebiet bis zum Neutral- 
punkt genaue Werte bekommt. 

Die pg-Bestimmungen mit Chinhydron entsprechen den theoretisch 
zu erwartenden Werten für die KCl-Lösungen. KC! hat als kaum hydro- 

lytisch gespaltenes Salz praktisch 
RS keinen Einfluß auf die cy des destil 
Die elektrometrisch mit Chin- een pects dntatl 
hydron bestimmten p,-Werte lierten Wassers und damit auch nicht 
des mit verschiedener Konzen- auf die Prune pure-Lösung, wie Abb.19 
tration in destilliertem Wasser wiedergibt. Nur in der gesättigten 
ni: à rues Lésung (etwa 4 vol. mol.) ist ein An- 
P i “ stieg des py-Wertes festzustellen. 








4 3 2 1 








Fam mg Pn. Sue ee Der p,-Wert des destillierten Wassers- 
Bee gel Hesse Prune pure zeigte große Schwankungen. Gewöhnlich 
1:10000 lag er zwischen 4,5 und 6, dementsprechend 

x schwankte auch die c, der Prune pure- 

= 4,53 3,65 Lésung (1:10000 in destilliertem Wasser), 
10-1 Fe u und zwar ergaben hier die Messungen 
10-2 4.47 3.64 Werte von Py 3,3—3,9. In Abb. 19 sind 
10-3 4.68 3,50 zwei Kurven für KCl wiedergegeben, und 
10 4,85 3,43 zwar Kurve I für dest. H,O mit p, 6,1 
1? 4,78 3,44 und Kurve II fiir dest. H,O mit py 5,1. 
dest. H,0 bem er Theoretisch war nun zu erwarten, 








daB die py-Werte fiir KNO, von ahn- 
lichen Größenordnungen sein mußten. Wie aus Tabelle 4 zu ersehen 
ist, entsprechen die mit Chinhydron gemessenen p;;-Werte vollkommen 
dieser theoretischen Forderung. 
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Wie die Kurven in Abb. 20 belegen, hat CaCl, einen Einfluß auf die 
die Konzentration des CaCl,, 


Cy der Farblösungen, und zwar je höher 
desto höher ist auch die Azidität der 
farblosen, sowie der das Prune pure 
enthaltenden Lösung. Es geht daraus 
hervor, daß CaCl, schwach hydro- 
lytisch gespalten sein muß, allerdings 
bedeutend schwächer als das Prune 
pure; denn die cy-Kurven der farb- 
losen und der gefärbten CaCl,-Lésun- 
gen laufen bei den hohen Salz- 
konzentrationen nicht zusammen, 
und die Prune pure-Kurve liegt näher 
der Abszisse. 

Die in den Kurven wiedergegebenen 
Py-Zahlen sind immer Mittelwerte aus 
fünf verschiedenen Lösungen. Um ver- 


gleichbare Werte zu bekommen, war natür- 
lich Voraussetzung, daß das für die fünf 


I— 


2 





wt 


mol 
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Lösungen benutzte destillierte Wasser in Abb. 20. Die pa-Werte der verschieden 
allen fünf Fällen ungefähr den gleichen konzentrierten CaCl,-Lösungen. Kurve I 
Pu-Wert hatte. Es wurde deshalb für farblose Lösung in destilliertem Wasser 


mit 





einem Ausgangs-pq von 5,71. Kurve II 


die Mittelwertsbesti darauf ge- Prune pure 1:10000 in CaCl,. Ausgangs-Px 


achtet, daB als Lösungsmittel nur destil- 
liertes Wasser diente, dessen p,-Werte ge- 


der reinen Farbstofflösung 3,86. 


wöhnlich nicht größere Differenzen als 0,2, im Höchstfall 0,4 p„-Einheiten aufwies. 


Aus Abb. 20 geht hervor, daß der py- 
Lösung mit 2,84 unter dem ersten Um- 
schlagspunkt des Prune pure liegt. Dar- 
aus erklärt sich wohl in diesem Fall die 
manchmal bei 2 vol. mol. CaCl, aus- 
bleibende Löslichkeit des Farbstoffes in 
den organischen Lösungsmitteln, und 
damit auch das durch den Salzzusatz 
bedingte Ausbleiben der Speicherung 
durch die lebende Zelle. Da es sich bei 
CaCl, aber nur um eine sehr schwache 
hydrolytische Spaltung handeln kann, 
zeigen die py-Werte der einzelnen 
Konzentrationen verhältnismäßig große 
Schwankungen, und so besaß die 2 vol. 
mol. CaCl,-Lösung häufig auch Werte 
über py 3 bis zu py 3,4. In diesen Fällen 
speicherten die lebenden Zellen auch aus 


Wert für die 2 vol. mol. CaCl,- 


] 


35 





wv 
mol 
Abb.21. Die pg-Werte der verschieden 
konzentrierten Al,(SO,);-Lésungen. 
Kurve I farblose Lésungen in destil- 
liertem Wasser mit einem Ausgangs- 
pa von 5,0. Kurve II Prune pure 
1:10000 in Al,(SO,). Ausgangs-pH 
der reinen Farbstofflésung 3,70. 





1 0” 


einer 2 vol. mol. CaCl,-Lösung das Prune pure, und in denselben Lösungen 
hatte das CaCl, auch keinen Einfluß auf die Löslichkeit des Farbstoffes 
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in den organischen Flüssigkeiten. Zur Erklärung der manchmal auf- 
tretenden Blockierungserscheinung der 2 vol. mol. CaCl,-Lésung reicht 
also die cy vollkommen aus. 

Ganz anders liegen aber die Verhältnisse bei den relativ stark hydro- 
lytisch gespaltenen Aluminiumsalzlésungen. Wie aus den Abb. 21 und 22 
zu ersehen ist, läBt sich die hemmende Wirkung der Aluminiumsalze 
auf die Speicherung und Léslichkeit des Prune pure nicht durch die 
Cy der Salzlösungen erklären; denn nur die 1 vol. mol. Al(NO,),- und die 
1 vol. mol. AICL-Lôsungen liegen mit py 2,7 bzw. py 2,3 unter dem ersten 
Umschlagspunkt des Farbstoffes. Die genau so stark wie die 1 vol. mol. 
Lésungen blockierenden Konzentrationen 
10-%—10-4 vol. mol. besitzen alle py- 
Werte, die zwischen den beiden Um- 
schlagspunkten des Farbstoffes liegen. 
Das Prune pure müBte also, wenn nur 
die cy wirksam wäre, nach den in den 
ersten Kapiteln mitgeteilten Ergebnissen 
ohne weiteres von der lebenden Zelle 
gespeichert werden und in den organi- 
schen Flüssigkeiten löslich sein. Hier 
muß also eine reine Wirkung des AI” 
7 vorliegen. 
mol Ganz klar geht «lies auch aus den Ver- 
2 en gen ee suchen mit in Leitungswasser gelösten 
gen in destilliertem Wasser miteinem Aluminiumsalzen hervor. Abb. 23 gibt 
me ee ry nd die hier erhaltenen py-Werte wieder. 

u uch a Bei den höheren Konzentrationen des 
7H Al,(SO,), entsprechen die py-Werte voll- 
kommen den mit destilliertem Wasser als Lösungsmittel erhaltenen 
(vgl. Abb. 21). Erst bei 10-* vol. mol. ist im Leitungswasser die Aziditat 
etwas geringer als im destillierten Wasser, macht dann aber zwischen 
10-* und 10~ vol. mol. einen großen Sprung von rund 2 py-Einheiten. 
Dies entspricht vollkommen den Befunden von BRAMBRING (1930), der 
bei Al,(SO,), in Bonner Leitungswasser gelöst für 0,024 n. einen py-Wert 
von 4,2 und für 0,006 n. py 7,5 gemessen hat. BRAMBRING gibt auch eine 
Erklarung fiir diesen py-Sprung. Die in Abb. 23 gezeichnete Kurve zeigt 
deutlich die verhaltnismaBig groBe Pufferkapazität des Jenaer Leitungs- 
wassers. Denn das Prune pure hat in der Konzentration 1 : 10000 praktisch 
kaum einen EinfluB auf die cy, während in den untersuchten Alkali- und 
Erdalkalisalzlésungen in destilliertem Wasser der Farbstoff in derselben 
Konzentration von ausschlaggebender Bedeutung war. 

Es fragt sich jetzt nur, wie das Al” wirkt, ob auf die Permeabilitat, 
d. h. also auf die Plasmagrenzflächen, oder durch eine Verdrängung der 
an die Ampholyte im Zellinnern bzw. an der Plasmaoberfläche adsorbierten 


— 
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Farbionen durch die gleichsinnig geladenen Al”-Ionen. Diese beiden 
Erklärungsmôglichkeiten entsprechen der schon von PFEFFER für andere 
Salze und auch heute von den meisten Autoren vertretenen Auffassung 
(z. B. Czasa, 1937; KERSTING, 1937; Borriss, 1938; REHM, 1938). Auf die 
Klarung dieser Frage soll erst im nächsten Abschnitt eingegangen werden. 


Aus den in Abb. 21 und 22 wiedergegebenen Kurven ist deutlich zu ersehen, daß 
von 1—10"* vol. mol. das Al,(SO,), bzw. das y, 
Al(NO,);, von 10-4 bis 10-* vol. mol. aber das 
Prune pure fiir die c, der Lésung ausschlag- 
gebend ist. Von 10~‘ vol. mol. ist allerdings 
auch, wenn man die Prozentzahlen betrachtet, 
der Farbstoff in einer héheren Konzentration 
als die Aluminiumsalze vorhanden. Die Kon- 
zentration des Farbstoffes beträgt in allen 
Lösungen 0,01%, die des Al,(SO,), + 18H,O 
bei 10-* vol. mol. rund 0,07% und bei 10-4 vol. 
mol. rund 0,007%, für Al(NO,), + 9 H,O bei 
10-3 vol. moi. rund 0,04% und bei 10-4 vol. mol, | 
rund 0,004%. Daß der c,-Kurvenverlauf der 7# 
gefarbten Salzlésungen durch das Konzen- 
trationsverhältnis Farbstoff zu Salz bestimmt 
wird, tritt noch deutlicher hervor, wenn man 
die Prozentzahlen fiir die Anhydridkonzen- 
trationen mit der Farbstoffkonzentration ver- 
gleicht. So beträgt in Abb. 21 für Al,(SO,), 
bei 10% vol. mol. die Konzentration in Pro- 
zenten 0,034% und bei 10-4 vol. mol. 0,0034 % . 
Der Abfall der Kurve von 103 nach 10-4 vol. 
mol. ist also dadurch bedingt, daß die Farbstoff- 
konzentration mit 0,01 % die Al,(SO,),-Konzen- 
tration überwiegt. Ebenso liegen die Verhält- N _ mol 
nisse bei AI(NO,), (Abb. 22) mit den Zahlen nent Pu Mente oO) Lösun- 
für 10-* vol. mol. 0,021%, 10-* vol. mol. gen in Lottunamwnesesnté alan Aus- 
0,0021% und für CaCl, mit 10-20,086% und  gangs-pavon7,24 (Kurvel). KurveIl 
10-3 vol. mol.0,0086%. Dementsprechend wirkt Prune pure 1:10000in Al,(SO,),. Aus- 
CaCl, auch erst zwischen 10? und 102 vol. mol. RS tt Master 
auf die c,, der 0,01 %igen Prune pure-Lösung fallen praktisch zusammen. 


(Abb. 20). 
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VIII. Der Einfluß der anorganischen Salze 
auf die Wanderung des Prune pure im elektrischen Feld. 

Die Versuche über die cy-Abhängigkeit der Speicherung von Prune 
pure hatten ergeben, daß dieser Farbstoff nur als elektrisch neutrales 
Molekül von der lebenden Zelle aufgenommen wurde, und daß er auch 
nur in dieser Form in den organischen Flüssigkeiten löslich war. Ich unter- 
suchte nun, ob für die Salzwirkung dieselbe Regel gilt. 

Ein Vorversuch mit 0,1 vol. mol. AICI,, CaCl,, KCl und KNO, zeigte 
einwandfrei, daß der Farbstoff nur in der AlCl,-Lösung eindeutig zur 
Kathode wanderte, während er in den anderen Salzlösungen die Ein- 
tauchzonen beider Elektroden gleichmäßig anfärbte. Die als Elektroden 
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dienenden Filtrierpapierstreifen waren in diesem Fall mit den ent- 
sprechend konzentrierten farblosen Salzlésungen getränkt. 

Abb. 24 gibt das Ergebnis für die verschieden konzentrierten AlCI,- 
Lésungen wieder. 

Damit bei allen Konzentrationen die gleiche Stromstärke herrschte, wurden die 
Filtrierpapierstreifen mit der farblosen 10% vol. mol. AlCI,-Lüsung getränkt. In 
der 1- und 10-1 vol.-mol.-Lésung flockt das Prune pure bald aus, und die Steighöhen 
waren nicht deutlich zu erkennen; deshalb wurde zur photographischen Wiedergabe 
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Abb. 24. Steighöhen des Prune pure 1:10000 in verschieden konzentrierten AlUl,-Lösungen 
an der Anode und der Kathode. Nähere Erklärungen im Text. 


für diese beiden Konzentrationen das Filtrierpapier mit 1 bzw. 10" vol. mol. farb- 
losen AICI, getränkt, um eine schnellere Wanderung zu erreichen. In der 0,5 und 101 
vol. mol. Al,(SO,),-Lösung bleibt dagegen der Farbstoff tagelang in Lösung, genau 
so wie in dem stark sauren bzw. stark alkalischen c,,-Gebiet. Das Ausfallen des 
Prune pure in den hohen AlCl,-Konzentrationen erklärt sich wohl aus der Über- 
schreitung des Löslichkeitsproduktes des Farbstoffes (ebenfalls ein Chlorid, s. 
Einleitung S. 181). 

Aus Abb. 24 geht besonders deutlich für die Konzentrationen 102, 
10-3 und 10-4 vol. mol. AICI, hervor, daß das Prune pure in einer elek- 
trisch geladenen Form vorliegen muß. Der Farbstoff wandert eindeutig 
zur Kathode, während die als Anode dienenden Filtrierpapierstreifen 
in den obengenannten Konzentrationen selbst in dem eintauchenden Teil 
vollkommen farblos sind. Bei 10-5 und 10 vol. mol. AICI, ändert sich 
aber das Bild. Jetzt geht der Farbstoff auch an die Anode. Der Farbstoff 
muß also bei diesen Konzentrationen zum Teil als elektrisch neutrales 
Molekül vorliegen. 

Die Wanderungsversuche ergeben also, daß die hemmende Wirkung der 
Aluminiumsalze auf die Speicherung des Prune pure durch die lebende 
Zelle nicht auf einer Permeabilitätserniedrigung oder einer Adsorptions- 
verdrängung durch Al’”"-Ionen beruht, sondern auf dem Einfluß der 
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Aluminiumsalze auf den elektrischen Zustand des Farbstoffes. Daraus 
erklart sich auch die hemmende Wirkung der Aluminiumsalze auf die 
Lôslichkeit des Prune pure in organischen Flüssigkeiten. 


IX. Besprechung der Ergebnisse. 

Durch die mitgeteilten Ergebnisse der Versuche über die cy-Ab- 
hängigkeit der Färbung der lebenden pflanzlichen Zelle mit Prune pure 
werden meine früher gemachten Angaben (DRAWERT, 1937c; vgl.auch 
CzAJA, 1934, 1937), daß die Zellwand nur in dem vom IEP der Zell- 
wand und dem Umschlagspunkt des Farbstoffes begrenzten cy-Bereich 
den Farbstoff speichern kann, bestätigt. Die Zellwand adsorbiert nur 
das positiv geladene Farbkation (CzAsAa, 1937). Wenn der Farbstoff 
also in einer nicht ionisierten Form vorliegt, bleibt eine Membranfärbung 
aus, sofern nicht aus chemischen Gründen eine Farbstoffspeicherung 
stattfindet. Da das Prune pure erst unter py 3 dissoziiert ist, war, 
wie die Versuchsergebnisse ja auch bestätigt haben, bei den meisten 
untersuchten pflanzlichen Zellen keine Membranfärbung zu erwarten; 
denn unter py 3 sind die Zellwände mit Ausnahme der Blattunterseite 
von Helodea canadensis nicht mehr negativ elektrisch geladen, da ihr 
IEP nach der sauren Seite hin überschritten ist. 

Auffallend ist die vollkommene Parallelität zwischen Speicherung des 
Prune pure in der Vakuole bzw. im Cytoplasma und Kern der lebenden 
Zelle und seiner Löslichkeit in den organischen Lösungsmitteln. Diese 
beiden Erscheinungen haben dann weiter ihre Parallele in der elek- 
trischen Neutralität des Farbstoffes. Aus diesen Ergebnissen ist wohl 
der Schluß zulässig, daß das Prune pure nur auf Grund seiner Löslichkeit 
in organischen Lösungsmitteln von der lebenden Zelle als elektrisch neutrales 
Molekül gespeichert wird. 

Der physiologische Unterschied zwischen Ober- und Unterepidermis 
der Zwiebelschuppe von Allium cepa tritt bei der Färbung mit Prune pure 
besonders deutlich hervor, weil für diesen Farbstoff die Lokalisationsorte 
in beiden Epidermen ganz verschieden sind. Neutralrot wird dagegen 
in beiden Epidermen von der Vakuole gespeichert, allerdings mit ver- 
schiedenem Farbton. Man benutzt Neutralrot zur Bestimmung der cy 
des Zellsaftes. Da von der Oberepidermis das Neutralrot mit gelbroter 
Farbe, in der Unterepidermis aber mit hochrotem Farbton aufgenommen 
wird, schloß man, daß der Zellsaft der Unterepidermis bedeutend saurer 
ist, als der in den Zellen der Oberepidermis. An austreibenden Zwiebeln 
nehmen nun die Zellen der Oberepidermis mit Neutralrot auch einen roten 
bis rotvioletten Farbton an, d.h. die Azidität des Zellsaftes steigt. 
Aus dem Verhalten der Epidermen austreibender oder geschädigter 
Zwiebeln gegen Prune pure zu schließen, ist es allerdings fraglich, ob es 
sich hier wirklich um Aziditätsunterschiede handelt. Da das Prune pure 
nur auf Grund seiner Löslichkeit in organischen Lösungsmitteln als 
Molekül gespeichert wird, ist der Unterschied zwischen Ober- und Unter- 
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epidermis wohl mehr auf Verschiedenheit in der Quantität und Qualität 
farbstoffbindender Substanzen, z. B. Lipoide, zurückzuführen. 

Prune pure besitzt in der wässerigen Lésung auf Grund seiner beiden 
Umschlagspunkte hervorragende Indikatoreigenschaften (vgl. Küster, 
1933 und ARNOLD, 1938). RuHLAND (1923) hat aber schon darauf hin- 
gewiesen, daß Prune pure als Indikator etwa zur Bestimmung der Plasma- 
reaktion unbrauchbar ist (vgl. auch SCHÔNLEBER, 1936). Auch in der 
wässerigen Lösung hängt der Umschlagspunkt sehr stark von der Gegen- 
wart von Salzen ab. So traten nach RuHLAND (1923) folgende Ver- 
schiebungen auf. In ,,salzarmer“‘ Lösung liegt der Umschlag von blau 
nach violett bei py 8,0, in Phosphatgemischen bei py 7,0 und in Boraten 
ist bei py, 8,84 der Umschlag noch nicht erreicht. Auch Lison (1935) 
macht auf die „erreur métachromatique der in der Vitalfärbung als 
Indikatoren benutzten Farbstoffe aufmerksam. Nach meinen Erfahrungen 
zeigt Neutralrot im Modellversuch in verschiedenen organischen Flüssig- 
keiten gelöst eine von der cq unabhängige Lösungsmetachromasie. 
Die Bestimmung der py-Werte der einzelnen Zellbestandteile nach 
einer Vitalfärbung mit Neutralrot halte ich für ausgeschlossen. Das einzige, 
was man vielleicht aus dem Farbton des Neutralrotes schließen kann, ist 
die Anwesenheit von freien Fettsäuren bei roter bis violetter Färbung 
und Abwesenheit freier Fettsäuren bei gelbem Farbton. Aber durch 
einen bestimmten py-Wert die Azidität der Zellbestandteile anzugeben, 
ist unmöglich. 

So weisen BAILEY und ZIRKLE (1931) auf Grund vergleichender 
Versuche mit Neutralrot, Brilliantkresylblau und elektrometrischer py- 
Bestimmung darauf hin, daß nur in den, nach dem Farbton von Neutralrot 
zu schließen, stark sauren Zellen eine ungefähre Übereinstimmung der 
Indikatoren zu beobachten war. In anderen Zellen dagegen erhielten Verf. 
folgende Werte: Nach der Neutralrotfärbung zu schließen beträgt der 
Pu-Wert ungefähr 7,2, nach Brilliantkresylblau dagegen py 13,0. Oder 
der Zellsaft von Nitella ergibt mit Neutralrot gefärbt einen p4-Wert von 
7,0—7,8, elektrometrisch gemessen beträgt das py, aber 5,6. In einer 
folgenden Arbeit werde ich weitere Beweise für die Unmöglichkeit einer 
genauen py-Bestimmung auf Grund des Farbtones der von den lebenden 
Zellen gespeicherten basischen Farbstoffe erbringen. 

Für eine große Anzahl von Farbstoffen wurde eine Aufnahmehemmung 
durch die Gegenwart anorganischer Salze beobachtet. So berichten 
folgende Autoren von einer Hemmung der Aufnahme basischer Farb- 
stoffe durch lebende Zellen bei der Anwesenheit von Elektrolyten: 
Szücs (1910), Mann (1924), Irwin (1926, 1927 a, b, 1928), Brooks (1927), 
Bünnıne (1936), Czasa (1937), REHM (1938). Für saure Farbstoffe gibt 
REHM (1938) auch eine hemmende Wirkung der Aluminiumsalze an, 
während im allgemeinen die Aufnahme saurer Farbstoffe durch Salz- 
zusatz gefördert wird (COLLANDER, 1921; ALBACH, 1928; BUNNING, 1936). 
Nach ENDLER (1911, 1912) ist die Salzkonzentration dafür ausschlag- 
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gebend, ob die Aufnahme basischer Farbstoffe gehemmt oder geférdert 
wird. Nach Borriss (1938) fördert CaCl, die Neutralrotspeicherung. 
Die hemmende oder gar blockierende Wirkung der Salze auf die Farbstoff- 
aufnahme wurde bis jetzt auf eine Adsorptionsverdrängung der Farb- 
ionen von den Kolloidteilchen im Zellinneren bzw. von der Plasma- 
oberfläche durch die gleichsinnig elektrisch geladenen Salzionen oder 
auf eine Permeabilitätserniedrigung der Plasmagrenzflächen durch die 
Salzkationen zurückgeführt. Für die letzte Anschauung setzten sich in 
jüngster Zeit vor allem KERSTING (1937, 1938) und auch REHM (1938) ein. 

Aus meinen Versuchen mit Prune pure geht eindeutig hervor, daß bei 
der Blockierung dieses Farbstoffes weder eine Adsorptionsverdrängung 
noch eine Permeabilitätserniedrigung durch Salzionen eine Rolle spielt. Die, 
von dem zweifelhaften Verhalten der 2 vol. mol. CaCl,-Lésung abgesehen, 
hier allein blockierend wirkenden Aluminiumsalze beeinflussen nur den 
elektrischen Zustand der Farblösung und damit die Löslichkeit des Prune 
pure in organischen Lösungsmitteln sowie seine Speicherung durch die 
lebende Zelle. | 

Es erhebt sich nun aber die Frage, auf welchem Wege das Aluminium 
die Lôslichkeit des Prune pure herabsetzt. Aus den Kataphorese- 
versuchen geht hervor, daB der Farbstoff in den Aluminiumsalzlésungen 
in einer elektrisch geladenen Form vorliegen muß. Das kann auf dreierlei 
Möglichkeiten beruhen: 1. Das Farbsalz wird durch die Gegenwart des 
Al” in den dissoziierten Zustand übergeführt, trotzdem der cy-Lage 
nach der Farbstoff als undissoziiertes Molekül vorliegen müßte. 2. Der 
Farbstoff geht mit den Aluminiumionen eine Komplexverbindung ein, 
die bei der vorliegenden cy-Lage in ihre Ionen zerfällt. 3. Der Farbstoff 
liegt, wie es der cy nach zu erwarten ist, als elektrisch neutrales Molekül 
vor, aber durch die Adsorption von Al”"-Ionen wird das Molekül elektrisch 
aufgeladen, nimmt also elektrisch gesehen die Eigenschaften eines Ions 
an und kann deshalb nicht mehr in organische Flüssigkeiten eindringen. 
Welche von diesen drei Möglichkeiten vorliegt, oder ob es noch einen 
anderen Erklärungsweg gibt, läßt sich vorläufig schwer entscheiden. 
Für AICI, fällt die erste Möglichkeit fort, da nach dem Massenwirkungs- 
gesetz in dieser Salzlösung mit größter Wahrscheinlichkeit der Farbstoff 
in erster Linie als Molekül vorhanden sein muß. Für diesen Fall liegt 
die Annahme einer elektrischen Aufladung auf dem Wege der Adsorption 
von Al’ am nächsten. 

Von den Vertretern der Lipoid- und der Lipoidfiltertheorie für die 
Permeabilität könnten meine Versuchsergebnisse als Stütze herangezogen 
werden. Meiner Meinung nach lassen sich aber aus der Farbstoffaufnahme 
keine wirklich einwandfreien Schlüsse über Fragen der Intrabilität 
und der Permeabilität ziehen. Auf Grund der Vitalfärbung kann nur 
etwas über die Speicherung des Farbstoffes ausgesagt werden. So würde man 
nach flüchtigem Hinsehen bei Helodea densa dazu verleitet sein, von einer 
Impermeabilität der Zellen für Prune pure zu sprechen, bei genauerem 
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Zusehen bemerkt man aber, daB der Farbstoff in der Grana der Plastiden 
gespeichert worden ist. Das Prune pure muß also wenigstens intrameieren 
können. BAILEY (1930) und Bamzy und ZreKkLE (1931) finden, daß in 
den meristematischen Zellen mancher Bäume, deren Protoplast mehrere 
Vakuolen umgibt, immer nur einige Vakuolen Methylrot aufnehmen. Da 
in diesem Fall alle Vakuolen der Zelle durch denselben Protoplasten nach 
auBen begrenzt werden und nur einige Vakuolen den Farbstoff speichern, 
muß der Protoplast für das Methylrot permeabel sein, nur fehlt den 
farblosen Vakuolen die Speicherungsfähigkeit. Man kann also aus dem 
Vorhandensein einer vitalen Färbung der Vakuole einwandfrei aussagen, 
daB der Protoplast bzw. die Grenzschichten für den Farbstoff permeabel 
sind; denn das ist ja die erste Voraussetzung für eine Speicherungs- 
môglichkeit. Aber umgekehrt kann man nie aus dem Ausbleiben einer 
Farbstoffspeicherung auf eine Impermeabilität schließen. 

Aus den Versuchsergebnissen geht hervor, daß sich nichts darüber aus- 
sagen läßt, ob der Farbstoff nach dem Lösungs- oder Ultrafilterprinzip 
permeiert. Weiter geht aus den mitgeteilten Befunden hervor, daß die 
Annahme einer nur aus Lipoiden bestehenden Grenzschicht von vorneherein 
eine Ionenaufnahme durch die lebende Zelle ausschließt. 

Auch der von CoLLANDER (1937, 1938) neuerdings wieder zur Er- 
örterung gestellte Begriff ‚adenoide Tätigkeit der Protoplasten‘ wird sich 
meiner Meinung nach nicht von seiten der Permeabilität, sondern mit 
der Speicherungsfähigkeit erklären lassen. 

Ich will hier jedoch nicht auf die oben angeschnittenen Fragen 
näher eingehen, da es als verfehlt erscheinen muß, auf Grund der nur 
mit einem Farbstoff erhaltenen Versuchsergebnisse allgemein geltende 
Grundprinzipien aufstellen zu wollen, zumal die Verhältnisse beim 
Prune pure besonders einfach und deshalb eindeutig liegen. Eine ein- 
gehende Stellungnahme werde ich erst in einer folgenden Arbeit nach 
Abschluß der inzwischen auf eine große Zahl basischer und saurer Farb- 
stoffe ausgedehnten Versuche bringen. 


X. Zusammenfassung der Ergebnisse. 

1. Der basische Farbstoff Prune pure wird in dem zwischen seinen 
beiden Umschlagspunkten liegenden py-Bereich (py 3 und 8,5) von 
der Vakuole der Unterepidermis von Allium cepa, der Blattunterseite 
von Helodea canadensis, den Schleimzellen von Helodea densa und den 
jungen Epidermiszellen sowie Haaren der Wurzel von Trianea bogotensis 
gespeichert. In den Oberepidermen ruhender Zwiebeln von Allium cepa 
färben sich das Cytoplasma und der Kern und in den ausgewachsenen 
Wurzelhaaren von Trianea bogotensis die Innenschicht der Membranen 
in demselben py-Gebiet. Im stark sauren Bereich unterhalb des ersten 
Umschlagspunktes (py 3) speichern die Membranen der Blattunterseite 
von Helodea canadensis elektroadsorptiv den Farbstoff, während die 
Vaknolen und die plasmatischen Bestandteile der untersuchten Objekte 
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in diesem sowie im stark alkalischen py-Bereich (über py 9) keinen 
Farbstoff mehr aufnehmen. — An austreibenden bzw. durch Schnitte 
verletzten Zwiebeln von Allium cepa verschwindet der Unterschied in 
den Lokalisationsorten des gespeicherten Farbstoffes. In diesem Fall 
wird das Prune pure auch in der Oberepidermis nicht mehr vom Cyto- 
plasma und vom Kern, sondern, wie in der Unterepidermis, in der Vakuole 
gespeichert. 

2. Das Prune pure ist nur in dem von den beiden Umschlagspunkten 
begrenzten py-Bereich in organischen Flüssigkeiten löslich. Im stark 
sauren (unter py 3) und stark alkalischen (über px 9) Gebiet wird der 
Farbstoff von den geprüften organischen Lösungsmitteln, mit Ausnahme 
der Ölsäure, nicht mehr aufgenommen. 

3. Im elektrischen Feld wandert der Farbstoff nur unterhalb des 
ersten Umschlagspunktes (px 1,9—3) eindeutig zur Kathode. In dem 
Bereich px 3—8,5 bleibt das Prune pure indifferent, und über dem zweiten 
Umschlagspunkt von py 8,5—12 wandert es eindeutig zur Anode, verhält 
sich also in diesem Gebiet wie ein typisch saurer Farbstoff. Das Prune 
pure ist demnach umladbar. Weiter geht aus diesen Ergebnissen hervor, 
daß der Farbstoff nur im stark sauren und stark alkalischen cy-Gebiet 
in einer dissoziierten Form vorhanden sein kann, während er in dem von 
den beiden Umschlagspunkten begrenzten py-Bereich als elektrisch 
neutrales Molekül vorliegen muß. 

4. Aus den unter 1—3 mitgeteilten Versuchsergebnissen wird ge- 
schlossen, daß der Farbstoff Prune pure nur auf Grund seiner Löslichkeit 
in organischen Flüssigkeiten von den pflanzlichen Zellen als elektrisch 
neutrales Molekül gespeichert wird. 

5. Die Alkalisalze NaCl, KCl und KNO, sowie die Erdalkalisalze 
CaCl, und MgCl, üben in den Konzentrationen 3, 2 bzw. 1 bis 10-* vol. mol. 
in destilliertem Wasser gelöst auf die Speicherung des Prune pure durch 
die lebende pflanzliche Zelle keine Hemmung aus. AICI,, AI(NO,), und 
Al,(SO,), blockieren dagegen in den Konzentrationen 1 bzw. 0,5 bis 10 vol. 
mol. die Farbstoffaufnahme. Erst bei 10-5 und 10 vol. mol. findet 
eine Speicherung des Farbstoffes durch die lebende Zelle statt. 

6. Ebenso üben die Alkali- und Erdalkalisalze auf die Löslichkeit 
des Prune pure in organischen Lösungsmitteln keinen Einfluß aus. 
1 bis 10-4 vol. mol. Aluminiumsalzlösungen blockieren dagegen die Auf- 
nahme des Farbstoffes in die ‘organischen Lösungsmitteln. Auch hier 
ist der Farbstoff nur bei 10-5 und 10-$ vol. mol. Aluminiumsalzlösungen in 
den organischen Stoffen löslich. 

7. Im elektrischen Feld wandert das Prune pure nur in den 1 bis 
10-4 vol.-mol. Aluminiumsalzlösungen an die Kathode. In den Kon- 
zentrationen 10-5 und 10-* vol. mol. dagegen, sowie in 0,1 vol. mol. 
KCI, KNO, und CaCl,-Lösungen ist keine Wanderung zu beobachten. 

8. Die py-Wertmessungen der verschieden konzentrierten Salz- 
lösungen ergeben, daß die cq bei der blockierenden Wirkung der 

14* 
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Aluminiumsalze keine ausschlaggebende Rolle spielt, sondern daB hier 
das Al”-Ion der wirkende Faktor sein muß. 

9. Aus den unter 5—8 mitgeteilten Versuchsergebnissen geht hervor. 
daß die blockierenden Eigenschaften des Al” auf die Aufnahme des 
Prune pure durch die lebende pflanzliche Zelle nicht auf einer Permeabili- 
tätserniedrigung der Plasmagrenzflächen oder auf einer Adsorptions- 
verdrängung beruhen kann. Das Al” ändert vielmehr den elektrischen 
Zustand des Prune pure, in dem die Farbivsung entweder in eine ionisierte 
Form übergeführt wird oder die elektrisch neutralen Farbstoffmoleküle 
durch Adsorption von Al”-Ionen elektrisch aufgeladen werden. Damit 
setzt das Al” die Löslichkeit des Prune pure in den organischen Flüssig- 
keiten herab, und damit auch, nach dem unter Punkt 4 Gesagten, die 
Möglichkeit der Speicherung durch die lebende Zelle. 

10. Es wird darauf hingewiesen, daß die mitgeteilten Versuchsergeb- 
nisse keine Stütze für die Lipoidtheorie der Permeabilität bedeuten, 
da die Vitalfärbungsversuche nur etwas über die Speicherung des Farb- 
stoffes aussagen können. 
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(Aus dem pflanzenphysiologischen Laboratorium der Kgl. tierärztlichen und 
landwirtschaftlichen Hochschule, Kopenhagen.) 


ÜBER KOHLENSÄUREASSIMILATION IN NORMAL UND INVERS 
BELEUCHTETEN BLÄTTERN. 


Von 
D. MÜLLER. 


Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 28. November 1938.) 


1. Einleitung. 

Mit den jetzigen sehr genauen Methoden zur Ermittelung der Kohlen- 
säureassimilation in Laubblättern bei dem CO,-Druck der Atmosphäre 
ist es möglich, die Beziehungen zwischen Kohlensäureassimilation und 
Blattbau zu untersuchen. Bis jetzt ist besonders der Unterschied der 
Lichtassimilationskurven von Sonnen- und Schattenblättern untersucht 
worden. Eine andere Frage ist die, ob die dorsiventralen Blätter besonders 
an einseitige Beleuchtung von oben und die isolateralen Blätter an zwei- 
seitige Beleuchtung angepaßt sind. 

Die Frage ist schon früher in Arbeiten von BOUSSINGAULT, GRIFFON, 
KREUSLER und MEISSNER untersucht worden. Aus diesen Arbeiten, auf 
die später noch einzugehen ist, schließt PrerrER!: ,, Die besonderen Bau- 
verhältnisse und Eigenschaften machen es wohl verständlich, daß je 
nach Umständen die Kohlensäurezersetzung ansehnlicher oder geringer 
ausfällt, wenn ein Blatt umgekehrt, also mit der Unterseite der Licht- 
quelle zugekehrt wird.“ HABERLANDT schreibt ?: „So säumt doch keine 
Pflanze, ihr Assimilationssystem dort anzubringen, wo es den günstigsten 
Durchleuchtungsbedingungen ausgesetzt ist.‘ Sonst wird meines Wissens 
die Frage, ob der dorsiventrale und isolaterale Blattbau Anpassungen 
an Beleuchtungsrichtung sind, nirgends erwähnt. 


2. Methodisches und Pflanzenmaterial. 

Die Besti ng der Assimilations ntensität der Blätter geschah in elektrischem 
Licht nach der von BoysEN JENSEN (1, 2) angegebenen Methode. Zwischen die 
in strömendes Wasser eingesenkten Lampen und den Blattbehältern wurde bei 
suboptimalen Beleuchtungsstärken eine mattierte Glasplatte eingesetzt, um dif- 
fuses Tageslicht nachzuahmen. Die für die Versuche benutzte Luft wurde, statt in 
dem in der erwähnten Abhandlung beschriebenen Gummisack, in einem Glocken- 
spirometer von 100 Liter aufbewahrt (Ksär). Das Spirometer war mit reinem 
Paraffinöl beschickt und wurde mit kohlensäurefreier Luft + etwa 38 ccm CO, 
gefüllt. Der CO,-Gehalt der Luftmischung beträgt ungefähr 0,68 mg pro Liter (0°, 
760 mm) und ist somit höher als der der atmosphärischen Luft (0,59 mg L/0®, 
760 mm). Durch Verwendung eines passend großen Blattareals — erst durch Vor- 





1 Prerrer: Pflanzenphysiologie, 2. Aufl., Bd. 1, S. 345. 1897. 
2 HABERLANDT: Physiologische Pflanzenanatomie, 5. Aufl., S. 272. 1918. 
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versuche zu ermitteln — wird erreicht, daB der mittlere CO,-Druck in dem Blatt- 
behälter nur wenig von dem CO,-Druck der Atmosphäre abweicht. Die gefundenen 
Werte wurden auf einen CO,-Druck von 0,228 mm (0,030% CO,-Gehalt bei 760 mm 
Luftdruck entsprechend) reduziert, indem der bei BOYSEN JENSEN (2, S. 376) als 


27 bezeichnete Bruch mit a à (wo B = 18 der Barometerdruck auf 0° korri- 


giert -- Wasserdampftension bei 20° ist) multipliziert wurde. Die gegen diese 
Korrektion von DicKEr erhobenen Einwände beruhen, wie BOYSEN JENSEN (3) 
in seiner Antwort zeigt, auf einem MiBverständnis. 

Die Spaltöffnungsweiten wurden mit dem von BoysEN JENSEN (1) angegebenen 
Stomatometer gemessen. Die Zahlen sind 100/cm Hg, wo cm Hg der Quecksilber- 
druck ist, der notwendig ist, um die evakuierten Blatter mit Wasser zu 50% zu 
infiltrieren. 10—3 bedeutet weit, 3— 1,66 mäßig geöffnete Stomata usw. In die 

ilationstabellen sind die Spaltöffnungsweiten nicht aufgenommen. Nach 
jeder Versuchsreihe wurde die Spaltöffnungsweite geprüft. und nur, wenn diese 
groß war, wurden die Versuche verwertet. 

Das Material lieferten Sinapis alba, Kartoffel ,, Majestic‘, Cucurbita Pepo und 
Lactuca scariola, welche im Freien im Botanischen Garten kultiviert wurden, ferner 
Anthurium, Brunfelsia, Coleus und Fittonia aus den Gewächshäusern. Die Blatt- 
dicken und Arealgewichte sind in Tabelle 1 angegeben. Außerdem sind hier die 
durchschnittlichen Respirationsintensitäten der Versuchsblätter zu finden. Die 
Blätter der Gewächshauspflanzen haben, mit Ausnahme von Brunfelsia, die für 
Schattenblätter charakteristische niedrige Atmung (vgl. auch GABRIELSEN), trotz- 
dem einige (Anthurium) ein Arealgewicht haben, das weit größer ist als dasjenige 
von dänischen Sonnenblättern mit einer Atmung von 0,5—1,0 mg CO, pro 50 qem 
Blattfläche und Stunde bei 20°. 























Tabelle 1. 
Blattdicke| Arealgewicht: Fri wicht Blattatmung: 
Pflanze — in g von 50 qem Blettriäche Pe 
schnitt einseitig Stunde bei 20°) 
Freilandpflanzen : 
Cucurbita Pepo . . . . . 0,19 1,61 
Kartoffel TT me | 0,35 1,14, 1,28, 1,20 
Lactuca scari Ce GE 0,20 1,31, 1,52, 1,20, 1,34, 1,08, 0,62 
1,26, 1,26 
Sinapis alba. . . . . . 0,18 1,04, 1,04, 0,93, 1,16 0,70 
G. ah eh, #1 
Anthurium crystallinum . 0,56 2,97, 2,42 0,21 
Anthurium Olfersianum . 0,55 2,78, 2,25 0,09 
Brunfelsia eximia .. . 0,33 1,76, 1,53, 1,51 0,40 
Coleus hybridus . . .. 0,20 0,95, 0,94, 0,97, 0,99, 0,96 
Fittonia argyroneura . . 0,14 0,88, 0,92, 0,88, 0,96 0,13 
Fittonia Verschaffeltii . . 0,17 1,23, 1,15, 1,18, 1,13 0,09 


3. Assimilation bei normaler und inverser Lage. 

Der Rezipient für die Assimilationsversuche war ein viereckiger Rah- 
men aus Messing, der mit Spiegelglasplatten, Vaseline und Klemm- 
schrauben geschlossen wurde. Der innere Raum des Rezipienten war 
1 x 8 x 15 em [BoysENn JENSEN (2, Abb. 1G)]. Durch einfaches Um- 
kehren des Rezipienten konnten die Blätter von der Oberseite (normal) 
oder von der Unterseite (invers) beleuchtet werden. 
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Tabelle 2. 





Pflanze 1000 Lux | Stunde bei 20° und 0,288 mm | beleuchtet in % 
CO;-Druck 
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Tabelle 2. (Fortsetzung.) 





CO, assimiliert pro 50 gcm| Assimilation, 
he einseitig und wenn Unterseite 
Pflanze 1000 Lux | Stunde bei 20° und 0,228 mm | beleuchtet in % 
CO,-Druck. O=Oberseite, von Oberseite 
U=Unterseite beleuchtet beleuchtet 
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Tabelle 2. (Fortsetzung.) 





CO, assimiliert pro50qcm| Assimilation, 
lattfläche einseitig und | wenn Unterseite 
Pflanze 1000 Lux | Stunde bei 20° und 0,228 mm | beleuchtet in % 
CO,-Druck. O=Oberseite, von Oberseite 
U=Unterseite beleuchtet beleuchtet 
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Tabelle 2. (Fortsetzung.) 











CO, assimiliertpro50qcm} Assimilation, 
Blatifläche einseitig und | wenn Unterseite 
Pflanze 1000 Lux | Stunde bei 20° und 0,228 mm | beleuchtet in % 
CO,-Druck. O=Oberseite, von Oberseite 
U=Unterseite beleuchtet beleuchtet 
Fittonia Verschaffeltii 2,25 O 0,77 63 
(mit Ocellen) O 0,74 
O 0,77 
U 0,48 
U 0,50 
O 0,79 
O 0,78 
Fittonia Verschaffeltii 2,13 U 0,83 63 
(mit Ocellen) U 0,70 
O 1,10 
O 1,13 
U 0,81 
U 0,64 
O 1,14 
O 1,38 
Lactuca scariola 5,58 O 2,99 100 
O 3,30 
O 3,43 
U 3,07 
U 3,22 
U 3,38 
O 3,16 
O 3,16 
Lactuca scariola 4,55 O 1,48 103 
O 1,40 
O 1,69 
U 1,62 
U 1,56 
U 1,53 
O 1,55 
O 1,62 











Da jeder Versuch nur ungefähr 10 Min. dauert, wird eine ganze Ver- 
suchsreihe mit z. B. 4 Analysen der Assimilationsintensität bei normaler 
Beleuchtung und 4 bei inverser Beleuchtung in ungefähr 90—100 Min. 
erledigt. Aus Tabelle 2 geht hervor, daß abwechselnd Ober-, Unter- und 
wieder Oberseite beleuchtet wurden, um zu kontrollieren, daß nur die Be- 
leuchtungsrichtung, nicht aber etwa Spaltenschluß von Einfluß auf die 
Ergebnisse war. 

Von dem Gedanken ausgehend, daß die Beleuchtungsrichtung nur bei 
suboptimalen Beleuchtungsstärken von Bedeutung wäre, sind die meisten 
Versuchsreihen bei solcher durchgeführt worden. Wenn bei optimalen Be- 
leuchtungsstärken die Beleuchtung der Oberseite andere Assimilationswerte 
als die Beleuchtung der Unterseite gibt, kann dies nicht durch Differenzierung 
in Palisaden- und Schwammparenchym verursacht worden sein. In Tabelle 2 
und 3 sind die Ergebnisse zusammengestellt. 
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Tabelle 3. 
mg CO, assimiliert pro 50 qcm 
[th tig und Stunde 
Pflanze 1000 Lux Gussie one 
ME 
Fittonia argyroneura  . . . . . . 0,88 0,31 3 
1,32 0,44 3 
2,13 0,66 14 
5,70 1,36 4 
8,60 1,52 P 2 
Fittonia Verschaffeltii . . . . . . 0,88 0,46 3 
1 32 0,65 3 
2,13 0,87 6 
2,25 1,01 15 
5,70 1,29 2 
8,60 1,24 2 
Anthurium crystallinum . . . . . 1,32 0,66 6 
5,28 1,21 2 
Anthurium Olfersianum . . . . . 1,32 0,60 4 











Dorsiventrale, mesomorphe Blätter. Sinapis alba, Cucurbita Pepo und 
Coleus hybridus hort. (Varietät mit roter Blattoberseite, grüner Blatt- 
unterseite) haben bei suboptimaler und optimaler Beleuchtung (letztere 
nur bei Sinapis untersucht) beinahe dieselbe Kohlensäureassimilation, 
gleichgültig ob invers oder normal beleuchtet, bei Sinapis ist sie jedoch 
bei inverser Beleuchtung um 5—10% niedriger. Dagegen hatten Blätter 
von Sinapis-Pflanzen, welche vorher 7 Stunden im Garten invertiert 
worden waren, eine deutlich geringere Assimilation, wenn sie invers be- 
leuchtet wurden. Ob dies mit einer Lageveränderung der Chloroplasten 
zusammenhängt, ist nicht untersucht worden. 

Kartoffel (Sorte ,,Majestic‘‘). Auch die Kartoffelblätter sind meso- 
morph, dorsiventral gebaut. Bei suboptimaler Beleuchtungsstärke ist 
der Unterschied der Assimilationsintensität invers oder normal beleuchtet 
nur gering. Bei optimalen Beleuchtungsstärken war dagegen in einer von 
drei Versuchsreihen inverse Beleuchtung deutlich minderwertig. Auch hier 
könnte man an eine Lageveränderung der Chloroplasten denken. 

Andere dorsiventrale Blätter. Brunfelsia (Franciscea) eximia (SCHEIDW.) 
Die Blätter haben glatte Epidermis, einschichtiges Palisadengewebe und 
dickes Schwammparenchym. Bei suboptimaler Beleuchtung beträgt die 
Assimilation bei inverser Beleuchtung nur etwa 65% von derjenigen bei 
normaler Beleuchtung. 

Fittonia argyroneura E. Comm. (ohne Ocellen) und Fittonia Verschaf- 
feltii E. Comm. var. Pearcei hort. (mit Ocellen) wurde untersucht, um 
zu prüfen, ob die Linsenzellen (Ocellen) auf der Blattoberseite bei Fittonia 
Verschaffeltii dieser Pflanze einen Vorzug in der Assimilation, wenn 
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normal beleuchtet, geben. In Tabelle 3 sind die gefundenen Werte 
zusammengestellt. Die Intensität der Assimilation bei normaler und 





Abb. 1. Querschnitt durch Blätter von Kartoffel(A), Lactuca scariola (B), Coleus hybridus (C), 
Sinapis alba (D), Fittonia argyroneura (E) und Fittonia Verschaffeltii (F). 


inverser Beleuchtung war ungefähr dieselbe. Die Ocellen können daher 
nicht als eine Anpassung an die Assimilation in diffusem Tageslicht 

betrachtet werden. Der Un- 
® terschied invers : normal ist 
uy sey für beide Fittonia-Arten merk- 
würdig groß, denn die Blätter 
sind dünn und ähneln im 









yD 
TORTUE 


g ay 7 
ARS 





+ 
he 
we 





“tena . 
«D bo | (a Bau denen von Coleus und 
+"  Sinapsis. 
oF [= Auch Sammetblätter von 


2 TS, = Anthurium crystallinum Lin- 
BEREE DEN et ANDRÉ wurden unter- 
ADS 7-77 sucht. Invers beleuchtet be- 

on trug die Assimilation nur 68% 

Abb. 2. Querschnitt durch Blätter von Anthurium derjenigen bei normaler Be- 

Olfersianum (links) und Anthurium crystallinum se 

(rechts) mit Sammetblattern. leuchtung der Blatter. Da 

auch Blatter mit glatter Epi- 

dermis wie die von Anthurium Olfersianum Kuntu und Brunfelsia 
ähnliche Unterschiede zeigen (Tabelle 4), ist es nicht erlaubt, zu 
schließen, daß die linsenartig hervorgewölbten Epidermiszellen, die der 

Oberseite der Blätter von Anthurium crystallinum ihr sammetartiges 

Aussehen verleihen, für die Assimilation in diffusem Tageslicht von Be- 


deutung sind. 











in normal und invers beleuchteten Blättern. 293 


Tabelle 4. 





ion, wenn Unter- 


Assimilat 

seite beleuchtet in % von 

Oberseite beleuchtet (abso- 

lute Werte: vgl. Tab. 2 und 3) 
% 





Fittonia arg 


Brunfelsia eximia 


yroneura (ohne Ocellen) ....... 
Fittonia Verschaffeltii (mit Ocellen) . . . . . . . 
Anthurium crystallinum (mit ,,Sammethaut*‘) . 
Anthurium Olfersianum (ohne „Sammethaut“) 





92, 75, 72, 85 
64, 63, 63, 61 
68 


60 
68, 65 


(Brunfelsia und Fittonia bei 2250 und 2130 Lux, Anthurium bei 1320 Lux.) 


Isolaterale Blatter. 


Lactuca scariola wurde untersucht. Wie Tabelle 2 


zeigt, ist die Assimilationsintensitat der invers beleuchteten Blatter bei 
suboptimaler Beleuchtungsstärke gleich derjenigen der normal beleuch- 








teten. 
Tabelle 5. 
mg CO, aimee pro 50 qcm Blatt- 
fläche einseitig und Stunde bei 20° 
und 0,288 mm CO,-Druck. O=Ober- 
Pflanze 1000 Lux seite, B= be.de Seiten beleuchtet. Die | B in % von O 
Beleuchtungsstärke auf jeder Seite 
halb so groB, wie wenn die Oberseite 
allein beleuchtet wurde 
Sinapis alba 5,58 O 3,10 O 2,66 B = 89,5% 
3,14 2,52 und 99,4% 
3,08 B 2,37 
B 3,11 2,25 
3,16 O 2,43 
3,00 2,64 
O 3,07 2,64 
3,14 
Sinapis alba 4,55 O 2,06 B = 86,9% 
2,24 
2,08 
B 1,95 
1,78 
1,81 
O 2,20 
2,06 
2,14 
Lactuca scariola 5,58 2,59 B = 10,7% 
2,52 
B 2,73 
2,93 
2,76 
O 2,92 
3,11 
Lactuca scariola 4,55 O 1,60 B = 90,3 % 
1,45 
B 1,29 
1,32 
O 1,43 
1,42 
1,34 
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4. Assimilation bei einseitiger und zweiseitiger Beleuchtung. 


Wenn die Assimilationsintensität bei normaler und inverser Beleuch- 
tung ungefähr dieselbe ist, konnte man auch erwarten, daB eine auf die 
Blattoberseite gerichtete Beleuchtung von der Stärke E Lux dieselbe 
Assimilation ermôglicht wie eine Beleuchtung von E/2 Lux auf die Ober- 
seite und E/2 Lux auf die Unterseite. Die zweiseitige Beleuchtung wurde 
in der Weise bewerkstelligt, daß der "lattbehälter lotrecht zwischen 
zwei Spiegeln, die einen Winkel von 45° mit dem von oben einfallenden 
Licht bildeten, aufgestellt wurde (Tabelle 5). Für Sinapis alba und Lac- 
tuca scariola war der Unterschied zwischen der Assimilation bei zwei- 
seitiger Beleuchtung und der bei oberseitiger Beleuchtung nur gering. 


5. Spaltöffnungen bei normal und invers beleuchteten Blättern. 


Vor den Versuchen wurden die eingetopften Pflanzen gut gewässert 
und meistens um 10 Uhr (in einigen Fällen am Abend vorher) zum Teil 
invers aufgehängt, zum Teil normal exponiert. Die Töpfe wurden mit 
Erde ganz gefüllt und mit einem Pappdeckel verschlossen. Immer wurde 
eine invertierte Pflanze mit einer normal exponierten abwechselnd auf- 
gehängt. Nach 6stündiger Exposition. um 16 Uhr, wurden die Blätter im 
Stomatometer untersucht. Die Blätter von den invertierten und normal 
exponierten Pflanzen wurden zu je zwei und zwei aus derselben Insertions- 
höhe genommen (Tabelle 6). 


Tabelle 6. 

















Spaltöffnungsweite (vgl. Methodisches) 
Invertiert in 6 Stunden Normal exponiert 
Kartoffel „Majestic“ . . . 1,9 (8 Blätter) 2,8 (8 Blätter) 
BEE. . » - . . 2,0 (37 Blätter) 2,8 (37 Blätter) 


Es geht aus Tabelle 6 hervor, daß die Spaltöffnungen der invertierten 
Blätter nach 6stündiger Exposition etwas mehr geschlossen sind als die 
normal exponierten. Dies dürfte noch mehr in den Versuchen von 
MEISSNER der Fall gewesen sein, welcher die Blätter durch Zwangs- 
drehung invertiert hatte. 


6. Besprechung. 


Die für die Assimilationszellen (das Mesophyll) gültigen Bauprinzipien 
sind besonders von ARESCHOUG, STAHL und HABERLANDT erörtert worden. 
Die Literatur ist von M&yer kritisch besprochen worden, und ich möchte, 
indem ich auf die betreffende Stelle verweise, nur den Schlußsatz MEYERs 
anführen: „Somit müssen wir also nach dem heutigen Stande unserer 
Kenntnisse sagen, daß die für die Assimilationszellen gültigen Bau- 
prinzipien in erster Linie das am stärksten (auch experimentell) gestützte 
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Stantsche Prinzip der möglichst günstigen Durchleuchtung und Licht- 
ausnutzung und die beiden HABERLANDTschen Prinzipien der Oberflächen- 
vergrößerung und der möglichst raschen Stoffableitung sind, daß außer- 
dem in einzelnen Fällen die Transpiration und die Wasserleitung einen 
bestimmenden Einfluß haben können.“ 


Wenn das Stauısche Prinzip der möglichst günstigen Durchleuchtung 
und Lichtausnutzung richtig wäre, sollten dorsiventrale Blätter in in- 
verser Lage fixiert weniger assimilieren als normal beleuchtete, besonders 
bei suboptimaler Beleuchtung — denn nur bei suboptimaler Beleuchtung 
könnte die Durchleuchtung ungünstig sein. 

Zur Lösung dieser Frage liegen, wie vorher erwähnt, schon experi- 
mentelle Untersuchungen von BOUSSINGAULT, KREUSLER, MEISSNER und 
GRIFFON vor. 


Nach BoussINGAULT ist die Assimilation von Nerium oleander, Prunus lauro- 
cerasus und bei Blättern mit weißfilziger Unterseite wie denen von Rubus idaeus 
und Populus alba bis 4mal grôBer, wenn die Oberseite statt der Unterseite-beleuchtet 
wird. Der Unterschied wurde gréBer im Sonnenlicht als in diffusem Tageslicht 
gefunden. Für dünne „durchsichtige“ Blätter von Platane, Pfirsich, Mais und 
RoBkastanie ergibt es dagegen keinen Unterschied, wenn die Unterseite statt der 
Oberseite beleuchtet wird. KREUSLER fand folgendes: Bei Ricinus communis betragt 
die Assimilation bei inverser Beleuchtung der Blatter 87% derjenigen bei normaler 
Beleuchtung, bei Rubus fructicosus 102%. Die angewendete Beleucht tärke 
war ungefähr 4000 Lux. MEISSNER verwendete für seine Versuche die Blatthälften- 
methode und die Jodprobe. Nach 12stündigem Verdunkeln wurden die Blätter dem 
Tageslicht ausgesetzt, zum Teil invers fixiert, zum Teil in normaler Lage, und nach 
einigen Stunden auf Stärke oder auf Trockengewicht untersucht. Isolaterale Blätter 
von Chamaerops humilis und Scolopendrium officinarum bildeten normal und invers 
beleuchtet „viel“ Stärke. Dorsiventrale Blätter von Kartoffel, Mirabilis Jalapa, 
Pirus communis, Prunus cerasus, Vicia faba und Impatiens-Arten bildeten „wenig“ 
Stärke, wenn invers, und ,,reichlich‘* bis ,,sehr viel“ Stärke, wenn normal beleuchtet. 
Dorsiventrale Blätter von Cucurbita. Pepo bildeten — nach der Blatthalftenmethode 
untersucht — in inverser Stellung fixiert binnen 16 Stunden 25,6—25,4 und 58,9% 
von der durch normal beleuchtete Blätter gebildeten Trockensubstanz. GEIFFON 
hat, ohne die Arbeiten von KREUSLER und MEISSNER zu kennen, die Untersuchungen 
von BoussINGAULT wiederholt und fand bei optimaler Beleuchtung größere Unter- 
schiede zwischen normaler und inverser Beleuchtung als dieser. 








Die vorliegenden Versuche stimmen am besten mit denen von Boussin- 
GAULT und KREUSLER überein. Es scheint, als ob der dorsiventrale Bau 
mesomorpher Blätter wie derjenigen von Sinapis alba, Cucurbita Pepo, 
Coleus hybridus und Kartoffel für die Intensität der Kohlensäureassimi- 
lation bei suboptimaler Beleuchtungsstärke sozusagen ohne Belang ist, 
insofern die Assimilationsintensität ungefähr dieselbe ist: 1. wenn die 
Blattoberseite oder die Blattunterseite beleuchtet wird, 2. wenn die Blatt- 
oberseite der Beleuchtungsstärke E oder beide Seiten der Beleuchtungs- 
stärke E/2 ausgesetzt werden. 

Die dicken dorsiventralen Blätter von Anthurium und Brunfelsia 
haben bei inverser Beleuchtung eine Assimilation, die nur 60—68% 


Planta Bd. 29. 15 
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derjenigen bei normaler Beleuchtung beträgt. Ähnlich verhalten sich 
die dünnen Blätter von Fittonia-Arten. 

Bei optimaler Beleuchtungsstärke war die Assimilationsintensität bei 
Kartoffel in einer von drei Versuchsreihen geringer bei inverser als bei 
normaler Beleuchtung, und dasselbe war der Fall bei Sinapis-Blättern, die 
7 Stunden vorher invertiert worden waren. Jedoch war der Unterschied 
normal : invers niemals so groß, wie von MEISSNER gefunden wurde. MErss- 
NER selbst hebt hervor, daß der Unterschied zum Teil durch Spaltenschluß 
in den invers fixierten Blättern zu erklären sei. Wie oben hervorgehoben, 
sind die Spaltöffnungen nach 6stündiger inverser Exposition etwas mehr 
geschlossen als nach 6stündiger normaler Exposition. Indessen sind die 
hier mitgeteilten Befunde nicht durch Spaltenschluß beeinträchtigt. 
Wie die Versuche bei suboptimaler Beleuchtungsstärke zeigen, ist auch 
der dorsiventrale Blattbau hierfür nicht direkt heranzuziehen. Man 
könnte eher an eine Lageveränderung der Chloroplasten bei inverser 
optimaler Beleuchtung denken. Auch die sehr viel geringere Assimilation 
von Fittonia-Arten bei inverser Beleuchtung hängt vielleicht hiermit 
zusammen, jedenfalls ist es ein von den übrigen mesomorphen, dorsi- 
ventralen Blättern abweichendes Verhalten. 

Zusammenfassend könnte man sagen: Die Differenzierung in Palisaden- 
und Schwanmmparenchym ist für die Durchleuchtungsverhältnisse der 
mesomorphen Blätter ohne Belang. Die Srauısche Hypothese ist höch- 
stens für die diekblätterigen Arten richtig. Noch unerklärt ist, warum die 
mesomorphen dorsiventralen Blätter bei optimaler Beleuchtungsstärke 
(Kartoffel, Sinapis nach 7stündiger Inversion) bei inverser Beleuchtung 
weniger als bei normaler Beleuchtung assimilieren. Jedenfalls können 
die Durchleuchtungsverhältnisse hieran nicht beteiligt sein. 

Als leitende Bauprinzipien des Mesophylls sind daher an erster Stelle 
die beiden HaBERLANDTschen Prinzipien der Oberflächenvergrößerung 
und der möglichst raschen Stoffableitung zu nennen. Ich möchte hinzu- 
fügen: Wenn die Blattunterseite den günstigsten Platz für die Spalt- 
öffnungen bildet, ist eine Differenzierung in Palisaden- und Schwamm- 
parenchym auch wegen der Diffusion des Kohlendioxyds verständlich. 


Zusammenfassung. 

1. Dorsiventrale, mesomorphe Blätter von Sinapis alba, Kartoffel, 
Coleus und Cucurbita Pepo haben bei suboptimaler Beleuchtung ungefähr 
dieselbe Assimilationsintensität, gleichgültig ob die Ober- oder die Unter- 
seite beleuchtet wird und ( Sinapis) gleichgültig, ob die Oberseite der Be- 
leuchtungsstärke E oder beide Seiten der Beleuchtungsstärke E/2 aus- 
gesetzt werden. Dasselbe gilt für isolaterale Blätter von Lactuca scariola. 

2. Bei optimalen Beleuchtungsstärken assimilieren Kartoffel und 
Sinapis (vorher 7 Stunden invers exponiert) weniger, wenn die Unter- 
seite, als wenn die Oberseite beleuchtet wird. Dasselbe ist der Fall bei 
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suboptimalen Beleuchtungsstärken bei den dicken Blättern von Anthu- 
rium und Brunfelsia und den dünnen Blättern von Fittonia. 

3. Die ,,Sammethaut‘ von Anthurium und die Ocellen von Fittonia 
sind ohne Bedeutung für die Assimilation in diffusem Tageslicht. 
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Kurze Mitteilung. 


(Aus dem Pflanzenphysiologischen Institute der 
J. Pilsudski-Universität Warszawa.) 


UBER DEN 
EINFLUSS VON PHOSPHOR AUF DIE STICKSTOFF- UND 
SCHWEFELAUFNAHME BEI HAFER. 


Vorläufige Mitteilung. 
Von 


P. v. STREBEYKO. 
(Eingegangen am 23. November 1938.) 


Ich stellte bereits vor einiger Zeit fest (4), daB Phosphor bei Hafer 
die Aufnahme von Stickstoff und Schwefel in der ersten Vegetations- 
phase beschleunigt. Die Analysen wurden jedoch damals zu spät aus- 
geführt (erst am 35. ,45., 60., 70. und 95. Tage nach der Aussaat). Überdies 
wurde damals der Phosphor in Form von Superphosphat gegeben, der 
etwa 10% S enthält. Freilich wurde außerdem noch 0,1gS in Form 
von Na,SO, zugesetzt, immerhin aber stieg bei größeren Phosphormengen, 
wenn auch in weit geringerem Grade, auch die Schwefelmenge (von 
0,11 auf 0,21 g 8), was nicht ohne Einfluß auf dessen Aufnahme sein 
mußte. 

Ich stellte daher einen zweiten Versuch an, in dem der Hafer auf 
Sand bei verschiedenen P-Mengen in Vegetationsgefäßen kultiviert und 
in verschiedenen Terminen der Analyse unterzogen wurde, je 4 Töpfe 
jeder Kombination. Die Düngung betrug pro 10 kg Sand und Topf: 
0,5 g N; 0,4 g K,0; 0,12 g S; 0,05 g MgO; 0,05 g Na,0; 0,17 g Cl; 0,51... 
0,60 g CaO und 0,02—0,10—0,15—0,25 g P,0, in Form von Ca(H,PO,),- 
Die Sandfeuchtigkeit betrug 60% der Wasserkapazität, die während 
der Vegetation mit dest. Wasser durch Wägen aufrechterhalten worden 
war. Zahl der Pflanzen pro Topf — 15; px 6,7—7,8. Der Versuch dauerte 
vom 20.5. bis zum 3. 8. 1936. 

Der EinfluB des Phosphors auf die Entwicklung des Hafers ist, wie 
aus Tabelle 1 ersichtlich, sehr deutlich. 


Tabelle 1. EinfluB der Phosphorgabe auf den Ertrag (Samen + Stroh, 
ohne Wurzeln). 





Gabe 0,02 g 0,10g 0,15g 0,25 g P,0, pro Topf 








Durchschnittsertrag | 6.1 g 15,3 g 21,7 g 23,6 g absolut trockener 
Substanz pro Topf 
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Uber den Einfluß von Phosphor auf die Stickstoff- und Schwefelauf 


Der Einfluß des Phosphors auf den Prozentgehalt von P,O,, N und S 
in der Trockensubstanz ist in Tabelle 2, 3 und 4 dargestellt. Der prozen- 
tuelle Gehalt an P,O, ist bereits 16 Tage nach der Aussaat bzw. 9 Tage 
nach der Keimung sehr stark von der zugesetzten Phosphormenge ab- 
hangig. 

Tabelle 2. 


Prozentueller Gehalt an Phosphor (P,0,) in der Trockensubstanz. 





























om 16. 24. 30. 37. Mn Ne mnt mn 
g P:0: Samen Stroh 
0,02 0,98 0,79 0,38 0,26 0,52 0,08 
0,10 1,66 1,38 0,66 0,41 0,54 0,05 
0,15 2,32 1,68 0,82 0,51 0,60 0,05 
0,25 2,97 2,26 1,05 0,68 0,89 0,08 


Der Prozentgehalt an Stickstoff war am 16. Vegetationstage noch 
überall gleich, am 24., 30. und 37. Tage war er bereits um so höher, je 
mehr Phosphor den Pflanzen dargeboten worden war. 


Tabelle 3. Prozentueller Gehalt an Stickstoff in der Trockensubstanz. 





























Phosphorgabe 16. 24. 30. 37. he. u e 
ee Samen Stroh 
0,02 5,65 5,03 3,70 2,68 3,14 1,10 
0,10 5,80 5,48 4,51 3,12 2,88 0,77 
0,15 5,78 5,54 4,73 3,36 2,86 0,67 
0,25 5,75 5,46 4,81 3,60 3,03 0,75 


Der Prozentgehalt an Schwefel war bis zum 24. Tage überall gleich, 


am 30. und 37. Vegetationstage war er schon um so höher, je mehr Phos- 
phor und Stickstoff die Pflanzen 


ati Tabelle 4. Prozentueller Gehalt an 


Schwefel (8) in der 








Als Schluß aus diesen Ergeb- Trockensubstans. 
nissen ist eine Korrelation in der ve 
Aufnahme der drei erwähnten Ele. *>°sPhorgabe| 24. 30. tations- 
mente durch Hafer deutlich fest- 
stellbar. Überdies berechnete ich, 0,02 0,46 0,21 0,20 
und zwar auf Grund der in den 0,10 0,45 0,26 0,23 
Pflanzen in den verschiedenen 035 0 05 oss 











Ernteterminen gefundenen Mengen 
der Mineralbestandteile sowie auf Grund der Trockengewichtszunahme 
zur gleichen Zeit, wieviel Milligramm an Phosphor, Stickstoff und 
Schwefel pro 1 g Trockengewichtszunahme in den einzelnen Vegetations- 
phasen aufgenommen worden sind (Tabelle 5). 

Die Differenz ist, was die Intensität der Aufnahme anbelangt, ziemlich 
groß, sie beträgt z. B. bei Stickstoff je nach Phosphorgabe 13 bzw. 

15a 
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Tabelle 5. Die Aufnahme von Phosphor, Stickstoff und Schwefel in 
Milligramm pro 1g Trockengewichtszunahme in den einzelnen 











Vegetationsphasen. 
24.—30. 30.—37. 37. —75. 
Phosphor- Vegetationstag Vegetationstag Vegetationstag 
gabe g P.O; 
P,O; N s P,0, N 8 P.O; N 
0,02 1,0 27 0,4 0,6 13 1,9 1,6 9 
0,10 2,6 39 1,5 2,2 21 2,0 1,7 8 
0,15 4,3 43 1,7 3,2 25 2,5 2,0 8 
0,25 5,0 45 2,3 4,4 28 2,8 2,9 6 


























28 mg, bei Schwefel 0,4 bzw. 2,3 mg pro 1 g Trockengewichtszunahme. 
Solange die Pflanzen klein sind, ist die Aufnahme von Stickstoff und 
Schwefel überall noch gleich. Sobald aber im Zusammenhang mit der 
Massenzunahme und dem gréBeren Verbrauch der Mineralbestandteile 
die Pflanzen Mangel an Phosphor zu leiden beginnen (bei geringeren 
Phosphorgaben), wird auch die Aufnahme von Stickstoff und Schwefel 
gehemmt, trotzdem die Menge derselben im Gefäße überall gleich war 
(500 mg N und 120 mg S). Erst in späteren Wachstumsphasen wird 
die Aufnahme von Stickstoff und Schwefel — wie bereits gesagt — durch 
Phosphor nicht mehr beschleunigt. Im ersten Versuch (4) war der Phosphor 
auf die Stickstoffaufnahme nach 35 Tagen, auf die Schwefelaufnahme 
nach 45 Tagen bereits ohne Einfluß. 

Auf Grund der oben vorgeführten Ergebnisse läßt sich feststellen, 
daß Phosphormangel die Aufnahme von Stickstoff und Schwefel bei 
Hafer in der Periode des raschen Wachstums, wenn der Bedarf an den 
erwähnten Bestandteilen am größten ist, hemmt. Phosphor kann somit 
die Entwicklung der Pflanze nicht bloß unmittelbar, sondern auch in- 
direkt durch eine Rückwirkung auf die Stickstoff- und Schwefelaufnahme 
beeinflussen. Ungleiche Mengen assimilierbaren Phosphors im Boden 
rufen fast vom Anfang der Vegetationsperiode an eine ungleiche Konzen- 
tration des Phosphors in den Geweben der Pflanze hervor, was nicht ohne 
Einfluß auf den gesamten Stoffwechsel und das Wachstum bleibt. 


Meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. K. Bassaık danke ich ergebenst 
für das Interesse, das er meiner Arbeit entgegen brachte, sowie für die liebenswürdige 


Unterstützung. 
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ÜBER DIE WIRKUNG VON ALKALIIONEN 
AUF WACHSTUM UND STOFFWECHSEL VON CHLORELLA. 


Von 
ANDRE Prrson. 


Mit 8 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 7. Dezember 1938.) 


Einleitung. 

Wenn man Mineralsalzmangel-Zellen von Chlorella das fehlende Nahr- 
element als Salz wieder zuführt, so gestatten die mit der Wahl dieses 
Versuchsobjektes verbundenen prinzipiellen und methodischen Vorteile, 
den Ablauf der Erholung der durch den Mangel beeinfluBten Stoffwechsel- 
vorgänge vom Augenblick der Salzzugabe an fortlaufend zu verfolgen. 
Dabei lassen sich Anhaltspunkte dafiir gewinnen, ob bestimmte Teil- 
vorgänge des Stoffwechsels, wie die Photosynthese oder die Atmung, un- 
mittelbar oder etwa auf dem Wege über eine Kette anderer Vorgänge von 
dem Mineralsalzmangel betroffen wurden. So haben wir z. B. gefunden 
(Pırson 1937), daß bei Zusatz von Kaliumsalz zu chlorotischen, im 
Wachstum gehemmten Kalimangelzellen im Verlauf einer manometrischen 
Bestimmung der Kohlensäureassimilation die Photosynthese schon inner- 
halb einiger Minuten erheblich ansteigt, ohne daß in der gleichen Zeit 
eine Neubildung von Chlorophyll oder Zellsubstanz stattfindet. Diese 
Anregung des Assimilationsapparates ist Voraussetzung für die Wieder- 
herstellung der übrigen Aufbauvorgänge. Einem ähnlichen, aber um- 
gekehrten Einfluß des Kalizusatzes ist die Atmung der Kalimangelzellen 
untexworfen; sie sinkt; ebenfalls in verhältnismäßig kurzer Zeit, stark ab. 

Die Wirkung des Kaliums auf den Assimilationsmechanismus ist 
nicht spezifisch; in ähnlich angestellten Versuchen wurde eine ent- 
sprechende Anregung der Photosynthese auch bei Nitratzufuhr zu Stick- 
stoffmangelzellen und bei Zusatz von Manganosalz zu Manganmangel- 
zellen nachgewiesen. Es ist auf Grund unserer Befunde nicht möglich, 
die Bedeutung des Kaliums für die Photosynthese physikalisch-chemisch 
eindeutiger zu charakterisieren als mit der allgemeinen Formulierung 
einer Ionenwirkung auf die Zellstrukturen, welche für den Assimilations- 
vorgang von Bedeutung sind. Vom stoffwechselphysiologischen Stand- 
punkt aus gesehen ist jedoch in der Anregung des Assimilationsapparates 
nunmehr eine klar faßbare Teilreaktion des Kaliums festgestellt. 

In der vorliegenden Arbeit wird diese Reaktion durch genauere Ver- 
folgung des Erholungsvorganges nach Kalimangel näher untersucht. 
Weiterhin erschien es nach vorläufigen Befunden (Prrson 1938) für die 


Planta Bd. 29. 16 
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Analyse der Kaliwirkung aussichtsreich zu sein, an Stelle des Kaliums 
andere Alkaliionen, insbesondere das Rubidium- und Caesiumion in die 
Reaktion einzuführen. Auf diese Weise konnte zugleich das alte Problem 
der Ersetzbarkeit des Kaliums durch andere Alkalien, das man seit 
NAEGELI (1882) und BENECKE (1895) zumeist nur durch Kulturversuche 
zu lésen suchte, auf einzelne Teilvorgänge im Stoffwechsel übertragen 


werden. 
Methouik. 

Die Untersuchungsmethodik ist im Prinzip bereits früher (1937) beschrieben 
worden. Beziiglich aller Einzelheiten sei daher auf die dortigen Angaben verwiesen. 

Die Anzucht der Chlorella-Suspensionen erfolgte bei kontinuierlicher Belichtung 
an einer Beleuchtungsanlage, welche von Kühlmänteln eingeschlossene 100 Watt- 
Soffitten in reihenförmiger Anordnung enthielt. Als Kulturkolben dienten Spezial- 
gefäße aus SJ-Neutralglas mit eingeschliffenem Einleitungsrohr, durch welches 
dauernd Luft mit etwa 5% CO, strömte. Kamen bei der Anzucht Quarzgefäße zur 
Verwendung, so erfolgte die Gaszu- und -abfuhr mittels Quarzröhren durch einen 
Watteverschluß, so daß in jedem Falle Kautschukstopfen vermieden wurden. 

Die Anzuchtnährlösungen leiten sich von demselben Normalmedium ab. Dieses 
enthält auf 1000 ccm Wasser 1,2 g Ca(NO,), - 4 H,0, 1g MgSO, - 7 H,0, 1g 
NaH,PO, - H,0, 0,75 g KCl; dazu 1 cem einer 1%igen Lösung von FeCl, - 6 H,O 
und 0,1 ccm einer 0,1%igen Lösung von MnCl, - 4 H,O. 

Für Kalimangellösungen wurde das Kaliumchlorid teilweise bis völlig durch 
Natriumchlorid ersetzt. Zum Ersatz des Kaliums durch Rubidium und Caesium 
dienten kalifreie Präparate von RbCl und CsCl. Das Rubidiumchlorid wurde uns 
zu diesem Zwecke besonders gereinigt von der Kaliforschungsanstalt zur Verfügung 
gestellt, wofür wir Herrn Dr. D’Ans zu großem Dank verpflichtet sind. 

Die manometrische Assimilationsmessung erfolgte bei starker Belichtung 
(12000 Lux), im Bereich der BLACKMAN-Reaktion. Die Suspensionen mußten dazu 
auf eine Dichte gebracht werden, die so gering war, daß alle Zellen auch bei kleineren 
Schwankungen der Lichtintensität stets optimale Belichtung erhielten. Es wurde 
deshalb im Pulfrich-Photometer eine ,,Standarddichte“ eingestellt, die vom Chloro- 
phyligehalt der Zellen unabhängig ist. Das Volumen, auf das 100 ccm Kultur- 
suspension durch Verdünnen oder Konzentrieren gebracht werden müssen, um die 
Standarddichte zu erhalten, wird als „Standardvolumen‘ bezeichnet. Es stellt 
ein ungefähres Maß der Substanzproduktion in einer Kultur dar. 

Das Wachstum der Zellen wurde durch Auszählen in einer Zählkammer bestimmt. 
Für die Wachstumsbewertung größerer Kulturreihen wurde im Pulfrich-Photometer 
die Abnahme der Lichttransmission der Suspensionen im langwelligen Rot (Filter 872) 
fortlaufend verfolgt. Bei dünnen Suspensionen besteht eine fast lineare Beziehung 
zwischen log Durchlässigkeit und Suspensionsdichte; dichte Kulturen wurden 
durch Verdünnung mit einer bekannten Menge Wasser zur Messung in diesen 
Bereich eingestellt, so daß in allen Fällen eine rasche Bestimmung der Suspensions- 
dichte in relativer Einheit möglich war. Vor dem Auszählen hat diese vereinfachte 
Methode voraus, daß sie den Unterschied in der Substanzproduktion in Suspen- 
sionen verschiedener Zellgröße besser erfaßt. 

Die Chlorophylibestimmung erfolgte wie früher nach Extraktion mit Methyl- 
alkohol kolorimetrisch unter Verwendung des Zeiss-Spezialfilters S 66,6/3,5. 

Die angegebenen Assimilationswerte stellen im allgemeinen Assimilations- 
überschüsse dar. Die Berechnung der Photosynthese im absoluten Betrag wäre im 
Hinblick auf die Veränderungen, welche die Atmung unter dem Einfluß der zu 
untersuchenden Salze erleidet, mit großen Ungenauigkeiten verbunden. Solange 
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nicht starker Kalimangel herrscht, ist übrigens die GrôBe der Atmung von Chlorella 
im zuckerfreien Medium so gering, daB die Assimilationsüberschüsse von den 
absoluten Assimilationswerten selbst bei Annahme einer gesteigerten Lichtatmung 
nur wenig abweichen. 


Assimilationsanregung von Kalimangelzellen nach Kalizusatz. 

Die Anregung der Kohlensäureassimilation von chlorotischen Kali- 
mangelzellen erfolgt nach Kalizusatz zunächst unabhängig vom Chloro- 
phyllgehalt. Da sich in unseren früheren Versuchen die Zellen während 
der Assimilationsbestimmung in ihrer Anzuchtnährlösung befanden, 
welche durch den Kalizusatz vervollständigt wurde, konnten sich im 
Anschluß an die Assimilationsanregung alle Lebensfunktionen der Mangel- 
zellen wieder auf dem Normalzustand umstellen. Als Ausdruck hierfür 
konnte die langsam einsetzende Chlorophylineubildung und Zellver- 
mehrung angesehen werden. Um nun aber die primäre Assimilations- 
steigerung von einer allgemeinen Erholung grundsätzlich und scharf zu 
trennen, erschien es von vornherein wünschenswert, den chlorophyll- 
unabhängigen Anstieg der Photosynthese in einem einseitig zusammen- 
gesetzten Medium hervorzurufen, in dem erfahrungsgemäß eine Zell- 
vermehrung nicht möglich ist (Karbonat - Bikarbonat - Puffergemisch 
oder dest. Wasser). Die Schädigungen, welche bei der Aufnahme von 
Mangelzellen in solchen Lösungen entstehen können, haben zunächst 
eine Anzahl von derartigen Versuchen fehlschlagen lassen. Insbesondere 
wirkt der schon für normale Chlorellen ungünstige NaHCO,/Na,CO,- 
Puffer auf Kalimangelzellen schädlich ein. Wählt man aber zum Versuch 
Kulturen aus, die nicht zu lange unter dem Einfluß des Kalimangels 
gestanden haben, so ist auch in einseitig zusammengesetzten Lösungen 
der Assimilationsanstieg nachzuweisen, wenn man die Versuchszeiten 
kurz wählt. : 

Tabelle 1 gibt einen vergleichenden Assimilationsversuch wieder, bei 
dem junge und alte Kalimangelzellen aus einer Lésung derselben Anfangs- 
konzentration an Kalium im Kulturmedium, in dest. Wasser und im 
NaHCO,/Na,CO,-Gemisch Nr. 9 nach WARBURG mit Kaliumchlorid ver- 
sehen wurden. 


Bei jungen und alten Mangelzellen ist die photosynthetische Leistung 
vor dem KCl-Zusatz im dest. Wasser und im Puffergemisch gegenüber 
den Kontrollen im Anzuchtmedium etwas verringert. Trotz dieser 
Schädigung durch die einseitig zusammengesetzten Lösungen, welche teil- 
weise auch in der geringen Abnahme des Chlorophyllgehaltes während des 
Versuchs zum Ausdruck kommt, steigt die Photosynthese der jungen 
Kalimangelzellen nach Kalizufuhr in allen 3 Fällen rasch an. Der hohe 
Prozentwert dieses Anstiegs im dest. Wasser nach 6 Stunden ist dabei 
allerdings zum Teil auf Rechnung des Leistungsabfalls in der nicht mit 
Kali versetzten Bezugssuspension zu setzen. Dies gilt in noch stärkerem 
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Tabelle 1. Kalimangelzellen zweier Altersstufen in Kulturmedium, 
dest.\Wasser und Karbonat-Bikarbonatpuffergemisch nach WARBURG 
(Nr 9). Einwirkung von m/100 KCI auf die Assimilation. 
Kaligehalt der Nährlösung zu Beginn der Kultur = 8 -10-5 mol. Suspensionen im 
Kulturmedium durch H,PO, auf p,-Wert 5,0 eingestellt. 7 ccm Suspension pro 
Gefäß. Ansatz der Kaliversuche: 0,2 ccm 2,6%ige KCI-Lüsung. Assimilationswerte 
in cmm 0, pro Stunde. 

Die Berechnung der Steigerungsprozente erfolgte unter Berücksichtigung der 
zwischen Versuch und kalifrei gehaltener Kontr lle anfänglich bestehenden Differenz. 


























PR Kulturlösung Dest. Wasser Karbonat/Bikarbonat 
er 
Messung Kali- a % | Kali- = % | Kali- | à 
versuch | trolle versuch | trolle versuch | trolle : 
Junge Kalimangelzellen (Kulturdauer 14 Tage). 
Fc 2 110 | 108 98 | 102 83 78 
Kalizugabe um 
10” 
1025 _— 1110 185 | 112 62 160 | 108 54 129 83 46 
1110 120 220 | 108 | 100 161 89 88 151 76 87 
12001395 230 | 120 89 177 95 94 159 72 | 108 
1315 — 1510 245 | 105 | 129 190 83 | 138 — _ _ 
1521635 263 91 | 183 198 62 | 232 176 62 | 167 
Chlorophyll 
(y/10 ccm Susp.) 
vor Versuch 103 | 103 103 | 103 103 | 103 


Qn 


nach Versuch 105 | 105 0 93 89 4,5 | 105 | 100 
Alte Kalimangelzellen (Kulturdauer 22 Tage). 






































1455172 51,6 | 55,0 47,0 |40,8 37,8 |38,2 
Kalizugabe um 
1720 
1730 1800 60,7 |46,4| 39 | 56,3 |31,2| 57 | 41,8 |37,2| 14 
1800-1900 64,9 |37,7| 83 | 56,3 | 28,1 74 140,5 | 34,0] 20 
1900-2095 63,8 | 31,9| 113 | 54,2 |24,5| 92 144,3 |34,0| 32 
2095-2205 67,6 |29,0| 154 | 56,1 |23,0| 772 |44,9 |31,8| 43 
22056 _ 0s 70,1 |29,0| 158 | 50,1 |11,5| 278 143,0 |28,1| 55 
Chlorophyll 
(y/10 cem Susp.) 
vor Versuch 71 71 71 71 71 71 
nach Versuch 71 7 1,51 63 60 5 162 61 1,6 


MaBe bei den alten Kalimangelzellen. Hier besteht die Wirkung des zu- 
gesetzten KCl im dest. Wasser und im Puffergemisch zum größten Teil 
darin, daß es die in kalifreien Suspensionen eintretende Depression der 
Assimilation verhindert; auch in Kulturlösung sinkt die Photosynthese 
dieser alten Mangelzellen ohne K-Zusatz stark ab, wohl infolge einer 
Schädigung des an sich schon stark gehemmten Assimilationsapparates 
durch die intensive Versuchsbeleuchtung. 

Der Vorgang der Assimilationsanregung ist auf Grund der Befunde 
an jungen Mangelzellen jedenfalls im Prinzip von dem Komplex der 
Faktoren getrennt, welche die Gesamtentwicklung der Chiorella-Zellen 
bestimmen. Dasselbe gilt übrigens auch für die entsprechende Reaktion 
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von Stickstoffmangelzellen nach Nitratzusatz, die van HiLLE (1938) 
unter Bestätigung unserer Befunde im Karbonat-Bikarbonatpuffer unter- 
sucht hat. 

Sind einerseits Versuche in unphysiologischen Medien geeignet, die 
primäre Reaktion des Kaliums auf die Photosynthese zu isolieren, so ist 
andererseits die Untersuchung in der Anzuchtlésung notwendig, wenn 
man sich von der Bedeutung des Kaliums für die Chlorophyllbildung 
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Abb. 1. Assimilationsanstieg von Kalimangelzellen zweier Mangelgrade (1 und 2) im Ver- 
gleich zur Assimilation kalifrei gehaltener Kontrollen (1° und 2’). Der Zeitpunkt der KCI- 
Gabe ist durch Pfeile markiert. Aus versuchstechnischen Gründen miissen die Manometer- 
ablesungen gelegentlich unterbrochen werden. Assimilationswerte vor und nach solchen 
Unterbrechungen sind durch schräge Linien verbunden. 


und Zellvermehrung eine Vorstellung machen will. Zu diesem Zwecke 
muß der Verlauf der Assimilationsanregung über eine längere Versuchs- 
periode hinweg im Zusammenhang mit der Chlorophyll- und Substanz- 
produktion beobachtet werden. 

In Abb. 1 ist der Verlauf der Photosynthese nach Kalizusatz für eine 
Suspension starken (l) und eine geringeren Kalimangels (2) wieder- 
gegeben. Der unmittelbar nach Kalizusatz eintretende Primäranstieg 
macht in der Kulturlösung nicht bei einem konstanten Endwert halt, 
sondern ist von einer weiteren Assimilationszunahme gefolgt; diese 
führt nach der eingeschalteten Dunkelpause am folgenden Tage dazu, 
daß die Assimilationsleistungen der Versuchssuspensionen diejenigen der 
Kontrollen um ein Mehrfaches übertreffen. Der Gang eines Versuchs mit 
3 Kalimangelstufen in Verbindung mit den zugehörigen Chlorophyll- 
bestimmungen und Zellzählungen ist in Tabelle 2 im Protokoll aufgeführt. 

Danach ist der Gesamtanstieg der Photosynthese innerhalb der ersten 
7!/, Stunden nach Kalizusatz abhängig vom Grade des Kalimangels. In 
allen 3 Fällen sind auch hier wieder der Chlorophyligehalt und die Zellzahl 
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von dem Anstieg zunächst nicht betroffen. In der folgenden Dunkel- 
periode ist die Atmung der mit Kali versetzten Suspensionen geringer als 
die der Kontrollen, ein Befund, der mit unseren früheren Ergebnissen 
in Einklang steht. Es sei aber an dieser Stelle darauf hingewiesen, daB 
ein Maximum der Assimilationssteigerung nicht mit einem Maximum der 
Atmungshemmung zusammenfallen muß. Diese Feststellung ist deshalb 
von Bedeutung, weil dadurch die Wirkungen des Kaliums auf Photo- 
synthese und Atmung als verschiedene Vorgänge gekennzeichnet werden. 
Insbesondere ist es nicht möglich, daß ein wesentlicher Anteil der Assi- 
milationssteigerung durch eine Atmungshemmung vorgetäuscht wird, 
eine Annahme, die schon wegen der starken Unterschiede zwischen 
Assimilations- und Atmungsgröße unhaltbar ist, selbst wenn man mit 
einer gegenüber der Dunkelatmung gesteigerten Atmung im Licht 
rechnet. Die Photosynthese steigt nach der Dunkelpause am folgenden 
Tage weiterhin stark an; dieser Anstieg ist jedoch nicht mehr zu trennen 
von der Vermehrung der Zellsubstanz und der Chlorophylimenge, die in- 
zwischen ein beträchtliches Ausmaß angenommen hat. Vergleichen wir 
die Chlorophyliwerte der mit KCI versehenen Suspensionen bei Versuchs- 
abschluß mit denen der Kontrollen, so zeigt sich, daß ihr Anstieg vom 
Grad des Kalimangels abhängt. Da die Suspension geringen Kalimangels 
(K 3) noch keine Chlorose aufweist, — der Chlorophyligehalt gleich dichter 
Normalsuspensionen liegt in demselben Bereich von 140—150 y — ist 
deren geringe Chlorophylineubildung ohne weiteres verständlich. Anders 
verhält es sich mit der Zellvermehrung, die im Falle geringsten Kali- 
mangels bei Versuchsende am stärksten ist. Am Schluß von Tabelle 2 
haben wir die Veränderungen der Assimilationsleistung einer bestimmten 
Chlorophylimenge im Verlaufe des Versuches bei den 3 Mangelstufen 
wiedergegeben. Es soll damit gezeigt werden, daß die Ausnutzung des 
Chlorophylis für die Photosynthese zwar bei Kalizusatz sprunghaft 
ansteigt, daß aber weder zu Beginn, noch irgendwann während des Ver- 
suchs eine Proportionalität zwischen Chlorophyligehalt und Assimilations- 
; , P a ” Photosynthese _. 
leistung besteht, da eine Gleichheit des Quotienten Chlorophyll nirgends 
festzustellen ist. Es ist im besonderen nicht so, daß durch den Vorgang 
der primären Assimilationsanregung bei jedem Mangelgrad das vor- 
handene Chlorophyll zu einer optimalen Ausnutzung gebracht wird. 
Vielmehr muß damit gerechnet werden, daß in der Suspension stärksten 
Kalimangels die Photosynthese bei noch vorhandenem Chlorophyll zum 
Teil schon irreversibel gehemmt ist, und daß daher nach Kaligabe nicht 
mehr alles Chlorophyll in Funktion tritt. Andererseits ist, wie der Ver- 
gleich der Standardvolumina zeigt, die Suspension geringsten Kali- 
mangels während der Anzucht am dichtesten gewesen. Die Erhöhung 
der Suspensionsdichte während des Wachstums bringt aber nach unseren 
früheren Befunden bei Zellen normalen Kaligehalts eine Verringerung 
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der Assimilationsleistung bei starker Belichtung hervor, die nach 
van HILLE mit einer Verringerung der Chlorophyllausnutzung einhergeht 
und naturgemäß durch Kaligaben nicht behoben werden kann. Es ist 
daher verständlich, daß in einer Suspension mittleren Kalimangels, in 
der weder ein irreversibler Mangelschaden noch eine stärkere Hemmung 
durch große Anzuchtdichte in Frage kommt, das Chlorophyll zu seiner 
höchsten Leistung angeregt wird. 

Für die Analyse des Vorgangs der Assimilationsanregung ist die Tat- 
sache von Wichtigkeit, daß diese nicht gleichmäßig abläuft. Um dies 
gat 
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Abb. 2. Verlauf der Assimilati t ane nach Kaliumchloridzusatz zu Chlorellasus- 
pensionen starken (K,), mittleren (K;) und geringen Kalimangels (K,). Erklärung s. Text. 


zum Ausdruck zu bringen, haben wir den in Tabelle 2 wiedergegebenen 
Versuch derart ausgewertet, daß die Differenzen der Steigerungsprozente 
(A%) zwischen zwei Meßzeiten auf die jeweils verstrichene Versuchszeit 
(At) bezogen und gegen die Gesamtversuchsdauer aufgetragen wurden. 

Beispiele einer solchen Berechnung: Kalizugabe zu K, um 11% Uhr; Meßzeit 
11 Uhr bis 12% Uhr. Steigerung 64%. 4% =64, 41-45. 4% - 100 = 142. — 
Meßzeit 15% Uhr bis 17% Uhr. 4% = 119 — 96 =23. At= 14% Uhr bis 17% Uhr 
= 185’. Ft + 100 = 12,4. 


Betrachten wir in Abb. 2 zunächst den zeitlichen Verlauf der Steige- 
rungsquotienten bei starkem Kalimangel (K,), so ist deutlich zu erkenr en, 
daß die anfänglich hohen Steigerungswerte im Verlauf von 5 Stunden 
sehr stark abfallen. Bald darauf aber setzt ein neuer Anstieg ein, der zwar 
hier zum Teil auf den gleichzeitig irreversibel abfallenden Assimilations- 
wert der Leerkontrolle zurückzuführen ist, aber auch bestehen bleibt, 
wenn dieser Abfall nicht in die Rechnung einbezogen wird. Im Anschluß 
an die Dunkelpause wächst der Quotient wieder auf einen erheblichen 
Wert an, wobei der niedrige Anfangsbetrag mit den übrigen Zahlen schwer 
zu vergleichen ist, weil in seine Berechnung die lange Dunkelpause mit 
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eingehen muß. Es läßt sich jedenfalls bei dieser Betrachtungsweise die 
rasche Primärwirkung des Kaliums abtrennen von einer sekundären 
Reaktion auf den Assimilationsapparat, welche erst nach mehreren 
Stunden deutlich zu werden beginnt. Wir bezeichnen im folgenden diese 
beiden Reaktionen der Kürze halber als ,,Primdr‘‘-Reaktion und Folge- 
reaktion; es soll damit zunächst nur die zeitliche Trennung beider Vor- 
gänge zum Ausdruck gebracht werden, nicht aber eine direkte Beziehung 
zwischen der „primären“ Kaliwirkung und dem Ort der CO,-Reduktion 
im Chloroplasten. — Die Suspension mittleren Kalimangelgrades zeigt 
prinzipiell denselben Verlauf der Assimilationssteigerung. Auch hier folgt 
auf ein Minimum nach 5 Stunden ein sekundärer Anstieg; die Ausschläge 
sind jedoch erheblich geringer als bei starkem Kalimangel. Die Suspension 
K,, deren Zellen bei kaum verringertem Chlorophyligehalt nur schwach 
vom Kalimangel betroffen sind, reagiert lediglich mit einer Primärreaktion, 
die nach knapp 7 Stunden abklingt. Eine sekundäre Steigerung ist am 
folgenden Tage nur in ganz geringem Ausmaße zu erkennen. Die Be- 
sprechung der Unterschiede im Verlaufe der Assimilationserholung bei ver- 
schiedenen Kalimangelgraden wird in einem späteren Abschnitt erfolgen. 


Assimilationsanregung von Kalimangelzellen nach Zusatz 
von Rubidium- und Caesiumchlorid. 

In einer vorläufigen Mitteilung (Prrson 1938) wurde darauf hin- 
gewiesen, daß der Anstieg der Photosynthese nach Kalimangel in mehr 
oder weniger vollständiger Weise auch von Rubidium- und Caesiumsalzen 
ausgelöst wird. Nachdem sich innerhalb des durch KCl hervorgerufenen 
Erholungsvorganges zwei Reaktionen trennen lassen, erschien eine ent- 
sprechende Analyse des Assimilationsanstiegs nach Rubidium- und 
Caesiumgabe aussichtsreich im Hinblick auf die Frage der Vertretbarkeit 
des Kaliums durch diese Metalle, aber auch für die nähere Charakteri- 
sierung der Kaliwirkung selbst. 

Zuvor mußte, obwohl uns reine Rb- und Cs-Salze zur Verfügung 
standen, die alte und später wenig beachtete Forderung BENECKEs 
(1907) erfüllt werden, daß durch Zugabe dieser Salze in abnehmender 
Konzentration im Vergleich mit gleichkonzentrierten KCl-Lösungen ein 
auftretender Effekt als tatsächliche Reaktion des Rubidiums oder 
Caesiums erwiesen werden muß; selbst die geringsten Verunreinigungen 
mit Kalium könnten ja unter Umständen in diesen Salzen stark wirksam 
sein. Erlischt aber bei Zusatz der drei homologen Salze in abnehmender 
Konzentrationsfolge die Wirkung innerhalb desselben Konzentrations- 
bereiches, so ist ein solcher Einwand hinfällig. 

Ein vergleichender Versuch mit KCI- und RbCI Konzentrations- 
stufen ist in Abb. 3 dargestellt. In beiden Fällen ist die Assimilations- 
steigerung im direkten Anschluß an die Salzzufuhr bei einer Molarität 
von 10-3 erheblich geringer als bei den höheren Konzentrationen. Es 
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erscheint uns in diesem Zusammenhang beachtenswert zu sein, daB inner- 
halb des wirksamen Bereiches die Konzentration des KCl und RbCl 
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Abb. 3. Assimilationssteigerung von Kali Ichlorell durch Zusatz verschiedener 
Konzentrationen von Kalium- und Rubidiumchlorid. 1:10? mol, 2: 10-* mol, 3: 10-* mol, 
4:10-* mol, 0:0 mol (Kontrolle). 











keinen allzu großen Einfluß hat; das gebotene Salz wird auch aus stark 
verdünnten Lösungen sehr gut von den Mangelzellen verwertet. 
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Abb. 4. Assimilati ung von Kali Ichlorellen nach Zusatz von Caesiumchlorid 
verschiedener Konzentration. Konzentrationen wie bei Abb. 3. 





Abb. 4 bringt den entsprechenden Vorgang bei Zusatz von Caesium- 
chlorid. Auch hier findet eine Anregung der Photosynthese statt, die als 
Caesiumreaktion charakterisiert ist, weil sie ebenfalls erst bei 10-5 mol 
CsCl ausbleibt. Wir haben diesen Versuch über eine längere Versuchs- 
periode ausgedehnt, um zu zeigen, daB die Primärreaktion hier im Laufe 
der Zeit von einer konzentrationsabhängigen Hemmung der Photosynthese 
überlagert wird. Schon etwa 3 Stunden nach Zusatz des Caesiumchlorids 
beginnt die Erniedrigung der Assimilationsleistung bei der höchsten 
Caesiumgabe (10-2? mol). Das Endergebnis am folgenden Tage zeigt, 
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daB die Photosynthese nach Zusatz einer der normalen Kaliummenge 
entsprechenden Konzentration niedriger als die der Kontrolle ist. Um- 
gekehrt diegt nun die assimilatorische Leistung der mit der geringsten 
wirksamen Konzentration (10-1 mol) versehenen Suspension relativ 
am höchsten, wenn auch unter dem Wert der ersten Anregung. Bei 
10? mol ist die Primärreaktion durch den Hemmungseffekt ungefähr 
kompensiert. Die wichtigste Feststellung aber ist, daß bei Zusatz von 
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Abb. 5. Vergleich des zeitlichen Verlaufes der Photosynthese von Kalimangelchlorellen 
nach Zugabe von KCl, RbCl und CsCl (10-* mol). 
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Caesiumchlorid, selbst in geringer Konzentration, ein Folgeanstieg der 
Photosynthese nicht stattfindet. 

An Hand des in Abb. 5 wiedergegebenen Versuches soll nunmehr 
der Verlauf der Kalium-, Rubidium- und Caesiumwirkung vergleichend 
betrachtet werden. 

Im AnschluB an den Salzzusatz setzt sofort die Primarreaktion ein, 
und zwar bei KCI- und RbCI-Gabe in praktisch gleichem, bei CsCl-Gabe 
in etwas geringerem AusmaBe. Im weiteren Verlauf des Assimilations- 
anstieges trennt sich die Leistung der mit Kalium versehenen Suspen- 
sionen von derjenigen der Rubidiumparallelen, wahrend sich gleichzeitig 
die Caesiumsuspensionen in zunehmendem Maße der Leerkontrolle 
nähern. Nach längerer Dunkelpause kommt die Verschiedenheit in der 
Wirkung der 3 Ionen noch vie] deutlicher zum Vorschein. Wie aus Abb. 4 
zu entnehmen ist, wäre die schädliche Wirkung des Caesiums zwar durch 
Konzentrationserniedrigung aufzuhalten, eine Steigerung über den 
Wert des primären Anstieges hinaus ließe sich jedoch nicht erzielen. In 
diesem Zusammenhang ist die Frage von Interesse, ob die im Verlaufe 
eines langfristigen Versuches deutlich werdende Unterlegenheit des 

















242 Andre Pirson: Über die Wirkung von Alkaliionen 


Rubidiums gegenüber dem Kalium durch Konzentrationserniedrigung 
des RbCI aufgehoben werden kann. Aus einem diesbezüglichen Experi- 
ment seien der Kürze halber nur die Endwerte der Assimilationssteige- 
rung durch KCl und RbCl verschiedener Konzentration 8 Stunden nach 
der Salzzugabe angeführt (Tabelle 3). 


Tabelle 3 
Kalimangelzellen in A htlö Assimilationswerte i incmm O, pro Stunde 8 Stun- 
den nach Zusatz von KCl und RbCl verschiedener Konzentration. Daneben die nach 
dem Versuch ermittelten Chlorophyligehalte. 7 ccm Standardsuspension pro Gefäß. 








Mol K emm 0, |?,Chlorophyll | yo Rb cmm ©, |?.Chlorophyll 
nach Zusatz | pro Stunde | Rın, 4... Sion j nach Zusatz | pro Stunde =. 





10-2 112 73 10-2 93 66 
10-3 107 72 10-3 89 66 
10 112 73 | 92 67 
10 53,5 68 10-5 41,5 64 
10% 36,5 66 10 33,5 64 

0 29,0 65 0 29,0 64 

















In Übereinstimmung mit Abb.3 ist auch hier bei einer Konzen- 
tration von 10-5 mol die Grenze der Anregbarkeit gelegen. Durch Kon- 
zentrationserniedrigung des Rubidiumchlorids wird die nach 8 Stunden 
deutliche Leistungsdifferenz zwischen den Kalium- und Rubidium- 
suspensionen nicht behoben. Im Unterschied zur Caesiumwirkung ist 
bei der Wirkung des Rubidiums also ein konzentrationsabhängiger Hem- 
mungseffekt auf die Photosynthese nicht vorhanden. 

Um nun klarzulegen, wieweit die beiden in Abb. 2 zum Ausdruck 
kommenden Teilanstiege der Assimilationsleistung von den 3 Kationen 
verschieden beeinflußt werden, haben wir für den in Abb. 5 dargestellten 
Versuch die Steigerungsquotienten errechnet und in entsprechender 
Weise gegen die Versuchszeit aufgetragen (Abb. 6). 

In dieser Abbildung sind unter den Werten der Quotienten die zu den 
entsprechenden Zeiten in gleich behandelten Parallelsuspensionen er- 
mittelten Chlorophyllgehalte und Zellzahlen eingesetzt. 

Die Steigerung durch KCI zeigt einen im Prinzip der Abb. 2 
ähnlichen Verlauf. Auf den primären Anstieg, während dessen Chloro- 
phyligehalt und Zellzahl unverändert bleiben, folgt wieder etwa nach 
5 Stunden ein Minimum und danach ein erneutes Ansteigen; 7 Stunden 
nach Salzzusatz sind Chlorophyllgehalt und Zellzahl merklich erhöht, 
wenn auch prozentual nicht annähernd der Assimilationssteigerung ent- 
sprechend. Der starke Folgeanstieg am nächsten Tage fällt ebenfalls 
zusammen mit einer Chlorophyll- und Zellvermehrung. 

Die überaus starke, ruckartige Zunahme des Steigerungsquotienten nach der 


Dunkelpause stört die Vorstellung von einem gleichmäßigen Anlaufen des Sekundär- 
anstieges im Anschluß an die Primärwirkung des Kaliums. Nach unserer Ansicht 
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ist die Erscheinung damit zu erklären, daß die für die Sekundarreaktion der Photo- 
synthese maBgeblichen Vorgänge, z. B. Chlorophyllbildung und Zellteilung, auch nach 
der Verdunkelung weiterlaufen kénnen. Beim Wiedereinsetzen der Belichtung 
bedingt die groBe Zahl neugeschaffener Assimilationsorte einen plôtzlichen Steil- 
anstieg der Photosynthese. Versuche mit vollkommener Ausschaltung von Dunkel- 
pausen konnten bisher aus versuchst ischen Gründen nicht ausgeführt werden. 
Jedenfalls kann der Vergleich der Kalium-, Rubidium- und Caesiumwirkung auch 
an Hand der vorliegenden Kurven vorgenommen werden. 

Im Falle der RbCl-Gabe ist der Anfangswert der Assimilations- 


steigerung derselbe wie beim KCl-Zusatz. Die Primärreaktion sinkt 
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Abb. 6. Verlaut der Assimilationssteigerung nach Zusatz von KCI, Ava und CsCl zu 
Kalimangelzellen von Chlorella. 





dann etwas rascher auf den Nullwert ab. Der einsetzende Folgeanstieg 
erreicht nicht mehr den bei der Kalisuspension beobachteten Wert. Sehr 
deutlich wird die geringere Wirkung des Rubidiums auf die Sekundär- 
reaktion der Photosynthese am 2. Tage. Die im Verlauf der Folge- 
steigerung beobachtete Chlorophyllbildung und Zellvermehrung geht 
auch entsprechend langsamer vor sich (vgl. auch Tabelle 3); bei CsCl- 
Zusatz bleibt — wie schon aus Abb. 4 ersichtlich — nach schwächerer 
Primärreaktion die Sekundärsteigerung aus. Die hier bei Versuchs- 
schluß beobachtete Chlorophyllzunahme grenzt an die Genauigkeit der 
Bestimmungsmethode; deutlich ist dagegen, daß der Caesiumzusatz die 
Zellvermehrung völlig verhindert hat, während die Kontrollzellen sich im 
Laufe des Versuches langsam weiter teilten. Auch in diesem Befunde 
kommt die schädliche Wirkung hoher Caesiumgaben auf die Chlorella- 
Zellen zum Ausdruck. 
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Zum SchluB dieses Abschnittes sei noch kurz auf die Frage eingegangen, ob mit 
den beiden übrigen . Alkaliionen an Kalimangelzellen eine ahnliche Beeinflussung 
der Assimilati ung hervorgerufen werden kann. Da das Natriumion als Ersatz 
fiir Kalium in den Kalimangellösungen gegeben wurde, steht es den Mangelzellen 
stets in erheblicher Menge zur Verfügung; gibt man im Assimilationsversuch noch 
zusätzlich NaCl an Stelle von KCl, so erfolgt keine Reaktion. Auf diese Weise ist 
also eine Wirkung des Natriums nicht zu fassen. Wir haben deshalb versucht, 
durch Weglassen von Natrium und Ersat durch Kalium in der Nährlösung in 
Quarzgefäßen ,,Natriummangelzellen“ heranzuziehen. Unter den gegebenen Be- 
dingungen (Reinheit der Chemikalien!) entwickelte sich die Alge jedoch mit und ohne 
Natrium völlig gleichartig; wird also Natrium überhaupt benötigt, so kommen nur 
geringste Spuren in Frage, deren Wirkung mit den beobachteten Einflüssen des 
Kaliums, Rubidiums und Caesiums nicht mehr vergleichbar ist. Eine Wirkung des 
Lithiums ist bei dessen relativ geringer Verwandtschaft zu den übrigen Alkali- 
metallen an sich nicht zu erwarten. Assimilationsversuche mit Lithiumchlorid- 
und Lithiumnitratzusatz zu Kalimangelchlorellen ergaben lediglich Schädigungen 
bei Verwendung höherer Konzentrationen; auf die Wiedergabe dieser Versuche 
kann daher verzichtet werden. 





Atmung und Ionenwirkung. 


Es wurde bisher noch nicht festgestellt, ob die nach Kalizusatz zu Kalimangel- 
chlorellen bereits früher beobachtete Atmungsverringerung im Dunkelversuch mit 
derselben Geschwindigkeit eintritt wie die primäre Anregung der photosynthetischen 
Leistung bei starker Belichtung. Der Klärung dieser Frage stehen zwei meßtechnische 
Schwierigkeiten entgegen: 

1. Die niedrige Atmung von Chlorella im zuckerfreien Medium liefert sehr 
geringe Manometerausschläge. Um mit einiger Genauigkeit kurzfristige Messungen 
ausführen zu können, müßte man daher sehr dichte Zellsuspensionen benutzen. 
In solchen treten jedoch leicht Gaswechselstörungen auf, welche ihrerseits wi.der 
die Genauigkeit der Manometerablesungen beeinträchtigen. 

2. Der respiratorische Quotient sinkt im Verlaufe eines mehrstündigen Dunkel- 
versuches, weil der Kohlehydratvorrat im zuckerfreien Medium bald zur Neige geht 
und ein sauerstoffärmeres Atmungsmaterial abgebaut wird (FRENCH, COHN und 
TanG 1934). Damit tritt ein unbekannter Faktor auf, welcher die zu untersuchende 
Ionenwirkung mit zunehmender Versuchsdauer mehr und mehr überlagert. 

Aus diesen beiden Gründen erscheint es notwendig, die Reaktion der At- 
mung bei andauernder Verdunkelung einer besonderen Untersuchung zu unter- 
ziehen. Wir beschränken uns im Vorliegenden auf den Vergleich der Kalium-, 
Rubidium- und Caesiumwirkung auf die Atmung, die im Anschluß an eine mehr- 
stündige Assimilationsanregung gemessen wurde. Der Berechnung der Werte des 
Sauerstoffverbrauches liegt die vorläufige Annahme zugrunde, daß der respiratorische 
Quotient zu Beginn eines Versuches und im Anschluß an eine längere Belichtung 
auch bei Kalimangelzellen — 1 ist. Der Einfluß der Alkalisalze auf den Sauerstoff- 
verbrauch von Chlorella ellipsoidea wurde übrigens schon von M. SmısaTA (1929) 
einer Untersuchung unterzogen. Seine Ergebnisse — er fand für alle Alkalisalze 
eine Hemmung bei hoher und eine mehr oder weniger deutliche Förderung bei 
niedriger Konzentration — sind an normal aufgezogenen Zellen in dest. Wasser 
gewonnen, also unter Versuchsbedingungen, die von den unsrigen stark abweichen; 
es erübrigt sich daher ein Vergleich seiner und unserer Befunde. 


Der Vergleich der Atmungswerte in Tabelle 4, die vor und nach der 
Assimilationsanregung durch KCl, RbCl und CsCl in dünnen Zellsuspen- 
sionen erhalten wurden, zeigt, daß K und Rb ungefähr gleich stark 
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Tabelle 4. Atmung von Kalimangelzellen vor und nach Assimilations- 
steigerung durch KCl, RbCl und CsCl. 

8 - 105 mol K als Ausgangsk« tration in der Kulturlôsung. Kulturdauer 14 Tage. 

7 ecm Standardsuspension pro Gefäß. Atmung und Assimilation in cmm O,/St. 






































Art der Messung Ad Kon | xcı | RbCI | cscı 
Atmung vor Salzzusatz . . . . . 1035-2115 | —12,1 | — 12,0 | — 12,2 | — 12.2 
Assimilation vor Salzzusatz . . . | 2200 9300 99 102 110 102 
Assimilation sofort nach Salzzusatz 
eee le tt aa. te ae te 23%— 0% | 100 143 153 138 
Assimilation einige Stunden nach 
ee POP EE ere tee F 320 — 550 83 203 198 105 
Atmung nach Assimilation . . .| 615-1845 | —13,9| —6,0!1 —-6,7| —3,9 


wirken; gegenüber der Kontrolle ist die Atmung auf mehr als die Hälfte 
erniedrigt worden. Auffallend ist die Wirkung des Caesiumchlorids: Im 
Anschluß an die vorübergehende Assimilationssteigerung ist die Atmung 
noch erheblich stärker herabgedrückt als nach Zusatz von Kalium- und 
Rubidiumchlorid. 

Die Werte der Tabelle 4 sind an jungen Kalimangelzellen erhalten. 
Zellen aus alten Kulturen zeigen dagegen, besonders im Bereich starken 
Kalimangels, eine geringe Reaktionsfähigkeit ihres Atmungsmechanis- 
mus. Diese Tatsache ist in Tabelle 5 dargestellt. 

Bei alten Zellen aus den Kulturen stärkeren Kalimangels (K, und 
K,) reagiert die Atmung trotz der vorangegangenen starken Assimilations- 
anregung kaum auf KCl und RbCl; erst die Stufe geringeren Kalimangels 
(K,) zeigt klar die bekannte Atmungsverminderung. Dagegen wirkt in 
allen 3 Fällen CsCl stark hemmend; dieser Befund läßt vermuten, daß 
die Caesiumwirkung auf die Atmung sich von der des Kaliums und 
Rubidiums grundsätzlich unterscheidet. Wahrscheinlich ist die starke 
Hemmung der Atmung, ebenso wie die an die primäre Anregung an- 
schließende Assimilationsverminderung, ein Ausdruck für die ungünstige 
Wirkung des Caesiums auf Kalimangelzellen bei längerer Versuchs- 
dauer. Worauf das abweichende Verhalten der alten Zellen beruht, soll 
hier nicht erörtert werden. In diesem Zusammenhange erscheint es 
dagegen wichtig zu betonen, daß es Fälle gibt, in denen Assimilations- 
anregung und Atmungshemmung nicht zusammengehen. Diese Tat- 
sache, auf die schon bei dem Versuch der Tabelle 2 hingewiesen worden ist, 
schließt die Möglichkeit aus, daß Assimilationssteigerung und Atmungs- 
verminderung ursächlich miteinander verknüpft sind. Es sei übrigens 
im Hinblick auf unten mitgeteilte Befunde bereits hier ausdrücklich 
darauf hingewiesen, daß auch an alten Kalimangelzellen in zahlreichen 
Versuchen in keinem Falle eine der Assimilationssteigerung entsprechende 
Atmungserhöhung beobachtet werden konnte. 
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Tabelle 5. Atmung vor und nach Assimilstionssteigerung 









































Kulturdauer 20 Tage. Atmungs- und Assi werte 

Mol K zu Beginn der Kultur 1,28 - 10-* (K,) 
Art der Messung er | Kom | Ko | Roc | ceci 
Atmung vor Salzzusatz . . . . . 204— 950 | —6,9 | —6,7 | — 7,8 | — 6,9 
Assimilation vor Salzzusatz . . .| 99-1335 16,6 18,1 23,2 22,5 
Assimilation nach Salzzusatz (139) 1345-1515 12,4 29,4 | 31,8 | 27,9 
21% _— 0% 9,7 62,1 50,0 | 21,9 
Atmung nach Assimilation . . .| 2°—10| — 9,4 | — 9,8 |—10,2 | — 6,9 


Kulturversuche an Chlorella mit Rubidium- und Caesiumsalzen. 

Nachdem festgestellt worden war, daß nach Einwirkung von Rubi- 
diumchlorid auf Kalimangelzellen eine langsame Neubildung von Chloro- 
phyll und eine Wiederaufnahme der Zellteilung möglich ist, mußte nun- 
mehr geprüft werden, ob diese mit der Sekundärsteigerung der Photo- 
synthese zusammengehenden Vorgänge ausreichen, um über eine längere 
Zeit die Gesamtentwicklung der Zellen in Gang zu halten. Es war also 
die Frage zu entscheiden, ob Chlorella sich bei vollständigem Ersatz von 
Kalium durch Rubidium kultivieren läßt. Zu diesem Zwecke wurde eine 
Nährlösung mit quarzdestilliertem Wasser bereitet, die der eingangs 
beschriebenen Grundlösung entsprach, aber eine dem KCl entsprechende 
Menge von reinstem, kalifreiem RbCl enthielt. Die Kultur erfolgte in. 
Quarzkolben von 300 ccm Inhalt unter Einleiten von Luft-CO,-Gemisch. 
Zur Beurteilung des Wachstums wurde die fortlaufende Bestimmung der 
Lichtdurchlässigkeit der Suspensionen herangezogen. 

In Abb. 7 sind zur Erleichterung der Darstellung die Logarithmen der 
relativen Suspensionsdichten bei Anzucht in einer normal kalihaltigen 
und einer kalifreien, rubidiumhaltigen Lösung im zeitlichen Verlauf mit 
denen einer Kontrollkultur zusammengestellt, welche weder Kalium noch 
Rubidium, sondern nur Natrium enthielt. Bei der in diesem Fall ein- 
geimpften Menge von Chlorella-Zellen wurde die Dichte der Kalikultur 
nach 6 Tagen meßbar und erreichte nach 17—20 Tagen ihr Maximum. 
Die Kontrolle, die nur Natrium enthielt, hörte zwischen dem 6. und 
9. Tage nach schwacher Zellvermehrung völlig auf zu wachsen. Die 
Rubidiumkultur blieb zunächst klar; am 8. Tage trat infolge der Zell- 
vermehrung eine Trübung auf, die sich verstärkte. In langsamem Ver- 
laufe wuchs nun eine dichte Suspension heran, die ungefähr 26 Tage 
benötigte, um ihre höchste Entwicklung zu erreichen. Zahlreiche ähn- 
liche Versuche in Glas oder Quarz gaben stets ein entsprechendes Resul- 
tat; es war mit Rubidiumchlorid an Stelle von KCI eine verlangsamte 
Entwicklung möglich. Der Vorsprung einer Kalikultur vor einer gleich- 
zeitig angesetzten Rubidiumkultur hing im einzelnen ab von der Menge 
der eingeimpften Zellen; er schwankte zwischen 5 und 14 Tagen. In 
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bei alten Kalimangelzellen dreier Mangelgrade. 















































in cmm O,St.—7 cem Standardsuspension pro Gefäß. 
3,85 - 10° (K,) 9,2 - 10-* (K,) 
Kontrolle KCl RbCl CsCl Kontrolle KCl RbCl CsCl 

—10,1 | —10,2 | —10,2 | —9,7 — 8,1 — 7,1 | —83 | —7,9 
69,5 69,0 72,0 69,5 80,0 96,0 81,5 88,2 
71,0 104 101 93,5 78,0 134 123 106 
47,5 138 120 42,2 53,3 181 135 64 

— 11,0 | —10,2 — 9,0 | —4,4 — 9,9 —4,5 | —6,3 | —2,6 





keinem Falle aber erreichte die Rubidiumkultur völlig die Dichte der 
kalihaltigen Parallele. Wir bezeichnen die in rubidiumhaltigen, kali- 
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Abb.7. Zeitlicher Wachstumsverlauf von Chlorella-Kulturen in normaler, kalihaltiger Nähr- 
lösung (1), bei vollständigem Ersatz des Kaliums durch Rubidium (2) und bei vollständigem 
Ersatz des Kaliums durch Natrium (3). 





freien Lösungen angezogenen Chlorellen, die äußerlich normal aussehen 
und nicht die typischen Kalimangelerscheinungen (zunehmende Chlorose, 
Aufhören der Zellteilung) zeigen, als ,,Rubidiumzellen“. Daß bei diesen 
Rubidiumzellen tatsächlich das Rubidium für das Kalium eintritt, zeigt 
auch ihr später beschriebenes physiologisches Verhalten. 

Führten Kulturversuche mit Rubidiumsalzen zu positivem Ergebnis, 
so war es in keinem Falle möglich, in entsprechender Weise einen Ersatz 
des Kaliums durch Caesium zu erreichen. Weder bei dem der normalen 
Kaliummenge entsprechenden Caesiumgehalt, noch bei Verringerung 
desselben auf !/,, !/, oder 1}, war eine Spur von Zellvermehrung 


Planta Bd. 29. 17 
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Tabelle 6. Zeitlicher Verlauf der relativen Dichte von Chlorella-Suspen- 











Tage nach dem Impfen 5 6 7 

K:Rb = 6:0 1 - 10-2 mol KCl 0,6 2,3 7,3 
K :Rb = 5:1 0,83 - 102 mol KCl ™ 

0,17 - 10-2 mol RbCl N 4,5 15 31 
K:Rb=1:1 | 05 -10* mol KCI |] 

0,5 -10-2 mol Rbcı |j * 13 28 
K:Rb=1:5 | 0,17-10 mol KCl À 

0183-102 mol RbCI |} "> = 10 
K : Rb = 0:6 1 -10-2 mol RbCl — — am. 
K:Cs =6:0 1-102 mol KCl 0,5 2,1 7,0 
K:Cs =5:1 | 0,83-10-% mol KC] |) 

0,17 - 10-2 mol CsC1 |j 2% se 
K:Cs =1:l 0,5 - 102 mol KCl à 

0,5 - 10-2 mol CsCl } 0,5 2,7 BA 
K:Cs =1:5 | 0,17-10-? mol KC] || 


0,83 - 10-2 mol CsCl 
:Cs = 0:6 1- 102 mol CsCl — = 

















A 
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nachzuweisen. Dabei wirkt, wie im folgenden gezeigt, das Caesium 
nicht eigentlich giftig auf die Chlorella-Zellen ein, wenigstens solange 
Kalium zugegen ist. 

Es war von Interesse, zu erfahren, ob Rubidiumchlorid in Kombi- 
nation mit Kaliumchlorid einen Einfluß auf das Wachstum der Chlorella- 
Kulturen ausübt. Es wurde deshalb eine Kulturreihe angesetzt, innerhalb 
deren Kalium- und Rubidiumchlorid in den Verhältnissen 6:0, 5:1, 
1:1,1:5 und 0:6 vorlagen. Hierbei ist nach früheren Befunden bei dem 
Verhältnis K zu Rb=1:5 die Kalimenge noch bei weitem für eine 
normale Entwicklung ausreichend, also in einer solchen Kultur kein 
Kalimangel zu erwarten. 

Tabelle 6 bringt die relativen Dichten der 5 Kombinationen im zeit- 
lichen Verlauf der Kultur. 

Anschließend ist eine entsprechende Reihe mit KC] +- CsCl dargestellt. 

Aus Tabelle 6 geht hervor, daß sowohl Rubidium als auch Caesium 
in Gegenwart von Kalium eine Wachstumsförderung hervorrufen können. 
Dieser im Verhältnis zu reinen Kalikulturen günstige Einfluß nimmt mit 
sinkendem K/Rb- bzw. K/Cs-Verhältnis ab und verschwindet im Laufe 
der Kultur, wirkt sich also in der schließlich erreichten Suspensionsdichte 
nicht mehr aus. Bei kleiner werdendem K/Rb- und K/Cs-Verhältnis 
wird umgekehrt eine Hemmung des Wachstums bemerkbar, die besonders 
zu Beginn der Kultur klar zum Ausdruck kommt. Diese Kulturen er- 
reichen die optimale Dichte nicht völlig (auch nicht, wenn die Versuche 
länger ausgedehnt werden als in der Tabelle angegeben). Die Grenze 
zwischen fördernder und hemmender Wirkung liegt bei dem molaren 
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sionen bei verschiedenem K/Rb- und K/Cs-Verhältnis in der Nahrlésung. 











8 9 10 14 17 20 24 
24 42 64 120 138 144 174 
50 72 96 131 148 153 172 
47 65 85 120 148 150 170 
22 37 42 97 110 116 127 

1,8 3,4 6,3 28 67 87 104 
17 33 52 120 130 148 180 
30 48 71 128 133 159 188 
16 18 19 36 73 107 116 

— — — 3,5 10,0 42 72 























Verhältnis K: Rb = 1:5 und K:Cs = 1:i. Zu Beginn dieser beiden 
Kulturen ist eine Férderung gegeniiber der Kalikontrolle 6 : 0 nachweis- 
bar, später dagegen eine Hemmung. Auch bezüglich der stimulieren- 
den Wirkung beider Ionen gilt somit die Tatsache, daß das Rubidium 
dem Caesium überlegen ist. 

Wenn die fördernde Wirkung von K/Rb- und K/Cs-Gemischen auf 
das Wachstum von Chlorella ihre Ursache in einer direkten Beeinflussung 
des Assimilationsapparates haben würde, so wäre zu erwarten, daß bei 
Zugabe solcher Salzkombinationen zu normalen Chlorella-Zellen im 
Assimilationsversuch eine rasche Steigerung der Photosynthese statt- 
findet. Dies ist nicht der Fall. Nimmt man Normalzellen in kalifreier 
Lösung auf und deckt während der Assimilationsbestimmung den Alkali- 
bedarf durch Zusatz der günstigsten Kombinationen K : Rb unf K : Cs = 
5:1, dann ist in solehen Suspensionen selbst nach 24 Stunden noch kein 
Unterschied der Assimilation gegenüber den Kontrollen festzustellen, 
welche nur Kalium erhielten. Zusatz von Rubidium- und Caesiumchlorid 
allein äußert sich gleichzeitig in einer geringen Depression der Assi- 
milationsleistung (Tabelle 7). 

Der starke Anstieg der Photosynthese aller Suspensionen im Ver- 
laufe dieses Versuchs ist als Folge der bei normalen Chlorella - Zellen 
rasch zunehmenden Substanzproduktion anzusehen. — Es ergibt sich 
also, daß die beschriebene Wachstumsstimulation unabhängig von der 
Photosynthese ist und nicht auf Reaktionen zurückgeführt werden kann, 
welche denen des K, Rb und Cs auf die Assimilation der Kalimangel- 


zellen entsprechen. 
17* 
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Tabelle 7. Assimilation von normalen Chlorella-Zellen bei Zugabe von 
KCl, RbCl, CsCl sowie KCI/RbCI- und KCI/RbCI-Gemisch. 
Gesamtalkalikonzentration nach Zugabe der Salze = 10"? mol. 7 ccm Standard- 
suspension pro Gefäß. 























MeBzeit KCl RbCl CsCl KCl: RbCl = 5:1 | KCl:CsCl = 5:1 
1130125 149 156 155 152 158 
12501610 - 207 206 205 204 205 

:1 
165-182 264 279 269 270 267 
182-193 290 289 281 279 287 
% Unterschied _ —45| —7 —6 —6,5 
zum KCI-Versuch 
1940-10 — 17,5 | —58 | —7,6 — 4,8 —7,1 
(Atmung) 
1100-1200 460 473 410 452 459 
1200 1245 561 538 490 563 573 
% Unterschied — —8 |—I16 — 1,5 — 3,5 
zum KCI-Versuch 

















Assimilation von ,,Rubidiumzellen‘. 

Es soll zunächst die photosynthetische Leistung von normalen Kalium- 
zellen mit der von kalifrei angezogenen Rubidiumzellen verglichen 
werden. Nach den von uns (1937) gemachten Erfahrungen iiber die 
starken Schwankungen im Assimilationsvermégen verschieden dichter 
Kulturen und den ausführlichen Untersuchungen von van HILLE (1938) 
über diesen Gegenstand kann ein solcher Vergleich nur an gleich dichten 
Kultursuspensionen ein brauchbares Ergebnis bringen. Wir unter- 
suchten daher die Kalium- und die Rubidiumkultur in dem Augenblick, 
wo beide im Verlauf ihres Wachstums die Standarddichte (25% Durch- 
lässigkeit bei 2,5 mm Schichtdicke mit Filter S 72) erreichten. Unter 
diesen Umständen läßt sich auch der Chlorophyligehalt beider Suspen- 
sionen vergleichen zur Entscheidung dariiber, ob die Chlorophyllbildung 
im Verlaufe des gesamten Wachstums durch Rubidium ungiinstiger 
beeinfluBt wird als die Produktion an Zellsubstanz, d. h. inwieweit die 
Rubidiumzellen als chlorotisch anzusprechen sind. Natiirlich ist bei dieser 
Versuchsanstellung die Rubidiumkultur alter als die Kalium-Vergleichs- 
suspension. Da im Interesse der Einheitlichkeit der Versuche auch hier 
die Assimilation in der Anzuchtlösung gemessen wurde, waren, besonders 
bei der schnell wachsenden Kaliumkultur, kurze Versuchszeiten zu 
wählen. 

Die in Tabelle 8 zum Vergleich zusammengestellten Assimilations- 
überschüsse bei Lichtsättigung und niedriger Lichtintensität lassen eine 
geringere photosynthetische Leistung der Rubidiumzellen deutlich 
erkennen. Diese Differenz ist besonders bei hoher Intensität ausgeprägt, 
aber auch bei niedriger Lichtstärke noch deutlich nachweisbar. Wird die 
stärkere Dunkelatmung der Rubidiumzellen mit in Rechnung gesetzt, so 
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wird der Unterschied in der Leistung von Kalium-Rubidiumzellen ver- 
mindert, ohne jedoch in Wegfall zu kommen. Da für die Beurteilung 
der Stoffbilanz in einer Kultur nur die Assimilationsüberschüsse von 
Bedeutung sind, besteht die Feststellung zu Recht, daB in jedem Fall 
der Stoffgewinn der Kaliumzellen den der Rubidiumzellen erheblich über- 
steigt. Daraus ergibt sich zwanglos, daB die Zellvermehrung einer Rubi- 
diumkultur mit der Kalikontrolle nicht Schritt halten kann; die unter 


Tabelle 8. Assimilation von Kalium- und Rubidiumzellen 
bei gleicher Dichte der Suspensionen. 
7 ccm Kultursuspension pro Gefäß. Die Messung der Assimilation bei hoher 
und niedriger Intensität und der Atmung wurde jeweils mit frischer Suspension 
vorgenommen. 


Art der Messung Kaliumzellen Rubidiumzellen 








Chlorophyllgehalt in ‚0 ecm Standard- 








u A nee, ces EO 136 116 
SORT (EN) 1. 0. 0 : 0. . 260 120 
‘| (sehr klein) (groB) 

Meßzeit MeBzeit 








Assimilation bei 12000 Lux | 12%—13% | 207 -| 212 | 10°—10* | 106 | 105 
13%—15% | 228 | 231 | 10°°—12 | 100 92 


Assimilation bei 180—190Lux | 174—19* | 42,1] 41,2] 18°—20% | 29,0] 28,4 
1955-2250 | 42,5| 41,3] 21%—23% | 24,7] 22,6 


mung PT Ci. 230 9%] 291 26] 00 9%|— 6.4] — 6,5 


























der Wirkung des Rubidiumions gebremst ablaufende Photosynthese 
liefert im Verhältnis weniger Material zum Aufbau neuer Zellsubstanz. 
Es ist daher auch verständlich, daß in Rubidiumkulturen die Zellen 
infolge verlangsamter Teilung bedeutend größer als Kaliumzellen sind, 
und weniger Chlorophyll enthalten. Eine eigentliche Chlorose liegt 
jedoch nicht vor, denn die Kultur stand zur Zeit des in Tabelle 8 wieder- 
gegebenen Versuches erst am Beginn ihres Wachstums. Wäre ein aus- 
gesprochener Chlorophylldefekt gegeben, so könnte eine Rubidiumkultur 
unter Fortdauer ihrer Chlorophyliproduktion nicht eine Enddichte er- 
reichen, die ungefähr das 6fache der beim obigen Assimilationsversuch 
vorliegenden Standarddichte beträgt (relative Dichte der Kalium- und 
Rubidiumkultur beim Ansetzen des Versuchs = 17,8, relative Dichte einer 
ausgewachsenen Rubidiumkultur — 104). Aus dem geringeren Assimila- 
tionsüberschuß der Rubidiumzellen erklärt sich auch die Tatsache, daß 
Rubidiumkulturen niemals die Enddichte von Kaliumkulturen ganz 
erreichen. Mit der zunehmenden Suspensionsdichte und der zugleich 
schlechter werdenden Lichtversorgung der Zellen müssen ja die Rubidium- 
zellen eher den Kompensationspunkt erreichen als die Kaliumzellen; 
die gesteigerte Atmung der Rubidiumzellen wirkt sich im gleichen 
Sinne aus. 
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Der gebremste Ablauf der Gesamtentwicklung steht also bei den Rubi- 
diumzellen in direktem Zusammenhang mit der verminderten Assi- 
milationsleistung. Da nun in der primären Reaktion auf die Photo- 
synthese das Rubidium dem Kalium gleichwertig ist, muB die vom 
Rubidium nicht voll ausgeführte Sekundärreaktion für die geringere 
Photosynthese verantwortlich gemacht werden. Ist diese Folgerung 
richtig, so müssen die Rubidiumzellen bei Zusatz von KCl während des 
Assimilationsversuches ein grundsätzlicu anderes Verhalten zeigen als 
Kalimangelzellen. Insbesondere darf dem KCl-Zusatz nicht eine so- 
fortige Steigerung der Photosynthese folgen. 

Bei dem in Abb.8 dargestellten Assimilationsversuch wurde den 
Rubidiumzellen KCl, RbCl und CsCl gegeben. Eine Primärreaktion der 
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Abb. 8. Assimilation von „Rubidiumzellen‘“ bei Zusatz von Kaliumchlorid, 
Rubidiumchlorid und Caesiumchlorid (10-? mol). 

Photosynthese bleibt aus, und erst Stunden nach dem Salzzusatz ist ein 
leichter Anstieg in der mit Kalium versehenen Zellsuspension nachzu- 
weisen, während zur gleichen Zeit die Rubidium-, Caesium- und Leer- 
kontrollen unter der Einwirkung der starken Dauerbelichtung einen 
geringen Assimilationsabfall durchmachen. Nach der Dunkelpause ist 
die Photosynthese der kalihaltigen Suspension allein deutlich erhöht, 
und nach Verlängerung des Versuchs auf 3 Tage wird die Wirkung des 
Kalizusatzes noch stärker; gleichzeitig hat Rubidiumchlorid keinen 
Ausschlag in der Assimilationsleistung hervorgerufen, und der CsCl- 
Zusatz äußert sich — im Unterschied zur Wirkung auf Kalimangelzellen — 
erst jetzt in einer geringen Erniedrigung der Photosynthese, so daß man 
vermuten kann, daß durch die Kultur in Rb-haltiger Lösung eine gewisse 
Resistenz gegen die Schädigung durch Caesiumsalz erworben wird. Die 
Reaktion der Rubidiumzellen beschränkt sich also auf eine nach Kaligabe 
langsam einsetzende und erst nach Tagen stärker werdende Assimilations- 
steigerung, wie sie für die Sekundärreaktion der Kalimangelzellen 
typisch ist. Man kann daher die Wirkung des Kalizusatzes auf die Photo- 
synthese der Rubidiumzellen so auffassen, daß dabei die infolge der 
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Hemmung von Sekundärvorgängen eingetretene Bremsung der Assi- 
milation gelockert wird. Die gegenüber Kalisuspensionen ins Hinter- 
treffen geratene Photosynthese der Rubidiumzellen (vgl. Abb. 5) kann 
nun im Zusammenhang mit der Beschleunigung aller Sekundärvorgänge 
den Vorsprung langsam aufholen. 

Die zu dem Assimilationsversuch an Rubidiumzellen gehörigen Chlorophyll- 
werte, welche während des Versuches aus gleich behandelten Parallel nen 
erhalten wurden, sind: Anfangswert 106 y Chlorophyll/10 ccm Suspension; 8 Stun- 
den nach KCl-Zusatz 105 y, am folgenden Tag 112 y und am 3. Versuchstag 114 y. 
Die Endwerte des Rb-, Cs- und Leerversuchs sind 98, 99 bzw. 98 y. Die Chlorophyll- 
neubildung ist also sehr gering und setzt erst am 2. Tage ein. Im Unterschied zu 
chlorotischen Kalimangelzellen ist naturgemäB bei den kaum chlorotischen Rubi- 
diumzellen die Tendenz zur Chlorophylineubildung verhältnismäßig schwach. Auch 
die Zellvermehrung wird nach Kalizusatz weniger stark beschleunigt, als es bei 
Kalimangelzellen zu beobachten ist. Folgende Werte (relative Zellzahlen) wurden 
gefunden: Anfangswert 110; 8 Stunden nach Kaligabe 120; am folgenden Tag 126 
und am 3. Tage 130. Endwerte des Rubidium-, Caesium- und Leerversuchs 125, 
127 bzw. 123. Die im Verhältnis zur Assimilationssteigerung geringe Chlorophyll- 
und Zellvermehrung deutet darauf hin, daß nicht allein diese Vorgänge, sondern 
noch andere unbekannte Sekundärprozesse für den langsamen Folgeanstieg der 
Photosynthese verantwortlich zu machen sind. 

Auf einen weiteren auffallenden Unterschied im Verhalten der 
Rubidiumzellen und der Kalimangelzellen soll noch hingewiesen werden. 
Während nach Zusatz von KCl, RbCl und CsCl zu Kalimangelzellen zu- 
meist eine Senkung der Atmung beobachtet wurde, ist die Atmung der 
Rubidiumzellen nach KC1-Gabe gesteigert, während RbCl unwirksam ist und 
CsCl eine schwache Hemmung auslöst. Die Erklärung dieses in Tabelle 9 
dargestellten Befundes kann man wohl darin sehen, daß bei langsamer 
Zunahme der Zellsubstanz und des Atmungsmaterials eine Steigerung 
der Atmung stattfindet, wie man dies auch an normalen Chlorella-Zellen 
nach längeren Assimilationsperioden beobachten kann. 








Tabelle 9. Atmung von Rubidiumzellen nach Zusatz 
von KCl, RbCl und CsCl. 
Die Atmungswerte wurden in den Dunkelpausen des in Abb.8 dargestellten 
Versuches gewonnen. 




















KCI- RbCl- CsCl- 
Kontrolle Versuch Versuch | Versuch 

Ver late: TOT 1 — 3,50 | — 3,65 | — 3,90 | — 3,95 
In der 1. Dunkelpause (10 Stunden) . | —6,60 | — 8,10 | —5,55 | — 5,75 
In der 2. Dunkelpause (16 Stunden) . | — 6,80 | — 12,60 | — 6,30 | — 5,70 


Es ergab sich nun auch die Möglichkeit, durch weitgehenden Ersatz 
des Rubidiums durch Natrium an Stelle normaler Rubidiumzellen Mangel- 
zellen zu erhalten, die analog als ,, Rubidiummangelzellen“ zu bezeichnen 
wären. Diese Zellen müßten sich im Prinzip wieder wie Kalimangelzellen 
verhalten, d. h. ihre photosynthetische Leistung müßte auf K-, Rb und 
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Tabelle 10. Assimilation von Rubidium-Mangelzellen nach Zusatz 
der Alkalichloride. 








7 ccm Standardsuspension pro Gefäß. 
Kon- KCI- RbCl- CsCl- LiCl- 
Art der Messung Meßzeit | tolle | Versuch | Versuch | Versuch | Versuch 





Assimilation vor Salz- 


Ste St TS 2010-2200 56,0} 67,0 64,0 | 67,0 58,0 
Assimilation direkt nach 

Salzzusatz (22%) . . .| 2215 _ 015 59,0| 97,0 92,5! 85,0 44,0 
Atmung nach Assimilation | 0%°— 945 | — 10,7] — 7,6 | — 10,2 | — 7,0 | — 11,4 
Assimilation . . . . . . 945 1300 46,0 | 144 108 52,5 21,5 




















Cs-Zusatz mit einer raschen Steigerung ansprechen. Ein entsprechender 
Versuch ist in Tabelle 10 kurz wiedergegeben. 

Tatsächlich reagiert die Photosynthese zunächst auf Kalium- und 
Rubidiumzusatz gleichartig, wie es für die Primärreaktion der Kalimangel- 
zellen charakteristisch ist. Auch durch CsCl wird zunächst eine geringe 
Steigerung ausgelést. Im AnschluB an die Dunkelpause ist im Kali- 
versuch die Assimilation weit stärker als bei Rubidiumzusatz. Auch hier 
also ist im Folgeanstieg der Photosynthese das Rubidium dem Kalium 
nicht gleichwertig. Gleichzeitig überlagert im Caesiumversuch am 
2. Versuchstag die Hemmung der Photosynthese die primäre Steigerung. 
LiCl-Gabe wirkt lediglich in zeitlich zunehmendem Maße hemmend. auf 
die Assimilation ein. 


Besprechung der Ergebnisse. 


Der Verlauf des Erholungsvorganges der Photosynthese nach ver- 
schiedenen Graden des Kalimangels erlaubt uns nunmehr, einige all- 
gemeine Angaben über die zeitliche Folge der bei Kalimangel auftretenden 
Schädigungen und ihrer Beziehung zur Stoffbilanz der Zelle zu machen. 
Das erste, in unseren Versuchen faßbare Anzeichen auftretenden Mangels 
besteht in einer reversiblen Hemmung der Photosynthese; bei Zufuhr des 
fehlenden Kaliums wird die normale Assimilationsgröße in kurzer Zeit 
wieder hergestellt. In diesem Zustand geringen Kalimangels sind andere 
Aufbauvorgänge noch nicht in Mitleidenschaft gezogen. Die Bild':ng 
neuer Zellsubstanz im Gefolge der Photosynthese, insbesondere die 
Chlorophyllproduktion, ist noch nicht oder nur in geringem Maße herab- 
gesetzt. Wenn man die Chlorophyllbildung als Indikator für den Eiweiß- 
gehalt betrachten kann (MICHAEL 1935, GÄRTNER 1937), so darf daraus 
geschlossen werden, daß auch die Eiweißbildung vom Kalimangel zu- 
nächst nicht betroffen ist. Dauert der Kalimangel an, so wird infolge der 
primären Assimilationshemmung die Assimilatbelieferung für die übrigen 
Aufbauvorgänge herabgesetzt; daher muß als Folgeerscheinung die Neu- 
bildung von Zellsubstanz (Chlorophyll, Eiweiß u. a.) vermindert werden. 
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Auch die bei Kalimangel gesteigerte Atmung muß sich im Sinne einer 
Baustoffverknappung auswirken. Die Folge gehemmter Substanzproduk- 
tion und Chlorophyllbildung ist ein weiterer Abfall der Photosynthese. Da 
aber, wie aus unveröffentlichten Befunden hervorgeht, Zufuhr von Zucker 
die Kalimangelchlorose nicht aufzuhalten vermag, geht es nicht an, die 
sekundäre Hemmung der Assimilation allein auf Kohlehydratmangel 
zurückzuführen. Vielmehr sind in diesem Stadium auch Abbauvorgänge 
wirksam; es treten hier vermutlich auch bei Chlorella Schädigungen auf, 
die an höheren Pflanzen auf Grund analytischer Untersuchungen als 
Kalimangelsymptome angegeben werden, z. B. die starke Verringerung 
des Verhältnisses Eiweißstickstoff: löslichem Stickstoff (ALTEN, GOEZE 
und FıscHer 1937); nach GREGORY und Sen (1937) steht diese Mangel- 
erscheinung ihrerseits in enger Beziehung zu der bei Kalimangel gestei- 
gerten Atmung. Auf die Frage, welche Vorgänge im einzelnen bei der 
Folgehemmung der Photosynthese beteiligt sind, kann erst eingegangen 
werden, wenn Kohlehydrat- und Eiweißanalysen auch für Chlorella vor- 
liegen. In dem durch beginnende Chlorose äußerlich gekennzeichneten 
zweiten Grad des Kalimangels bewirkt der Zusatz von Kaliumchlorid 
zunächst ebenfalls einen chlorophyllunabhängigen Anstieg der Photo- 
synthese (Primärreaktion), der die Voraussetzung bildet für eine Er- 
holung aller übrigen Aufbauvorgänge; diese äußert sich in dem Sekundär- 
anstieg der Assimilation. 

Die Wiederherstellung der Zellfunktionen nimmt somit unabhängig 
vom Grade des Kalimangels stets ihren Ausgang von einer Wieder- 
anregung der Photosynthese. Wieweit die Assimilationshemmung bei 
Kalimangel reversibel ist, hängt dagegen von der Stärke und Dauer des 
Kalimangels ab; wird die sekundäre Hemmung der Substanzproduktion 
sehr stark und die Photosynthese völlig eingestellt, so müssen notwendiger 
weise Schädigungen Auftreten, die nicht mehr rückgängig zu machen sind. 
In diesem Zustand konnten wir früher photooxydative Vorgänge nach- 
weisen. Wir betonen dies besonders, weil neuerdings BoREscH (1938) 
unter Verwertung unserer Versuchsergebnisse eine andere Ansicht über 
das Entstehen des Kalimangels geäußert hat. Er nimmt an, daß die 
Kalimangelchlorose (und in ähnlicher Weise vielleicht andere Chlorose- 
erscheinungen) dadurch zustande kommt, daß im Anschluß an die 
primäre Hemmung der Photosynthese der leerlaufende Assimilations- 
apparat zu einer photooxydativen Selbstzerstörung des Chlorophylls 
(Noack 1925) übergeht. Diese Anschauung kann nur Gültigkeit haben, 
wenn eine Chlorose durch Abbau vorher vorhandenen Chlorophylls zu- 
stande kommt, nicht aber, wenn sie durch geringe Chlorophyllbildung 
bedingt ist. Im Falle der Kalimangelchlorellen ist die Chlorose in erster 
Linie darauf zurückzuführen, daß die Kulturen bei kintritt des Kali- 
mangels nach der primären Assimilationshemmung unter verlangsamter 
Zellteilung weniger Chlorophyll neu bilden. Ob daneben schon im Zustande 
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geringeren Kalimangels ein Abbau von Chlorophyll eintritt, könnte erst 
durch genaue Untersuchung des Chlorophyllgehalts pro Zellsubstanz 
im Verlaufe des Wachstums einer Kalimangelkultur entschieden werden. 
Daß ein solcher Chlorophyllabbau vorkommen kann, ist in einigen unserer 
Assimilationsversuche, besonders bei stärkerem Kalimangel und lang- 
andauernder Belichtung, deutlich zu erkennen; solange die Mangelzellen 
überhaupt noch Sauerstoff produzieren, ist es jedoch praktisch zunächst 
nicht zu klären, ob ein derartiger Abbau photooxydativer Natur ist. Der 
Nachweis von Photooxydationsvorgängen nach völliger Stillegung der 
Assimilation reicht jedenfalls zur Klärung der von Borzscu angeschnit- 
tenen Frage nicht aus, weil die Zellen in diesem Zustand zu weitgehend 
geschädigt sind. 

Es sei in diesem Zusammenhang darauf hingewiesen, daß eine Photooxydation 
nicht notwendig mit einer Chlorophylizerstörung verbunden sein muß, solange ein 
anderer oxydabler Stoff als Acceptor für die vom Chlorophyll aufgenommene Licht- 
energie zugegen ist. In Noacks Versuchen blieb bei Zusatz von Benzidin oder Sulfit 
zu abgetöteten Fontinalis-Sprossen das Chlorophyll trotz der Photooxydation un- 
zersetzt. Wenn nach Emerson (1935) die bei Hemmung der Photosynthese durch 
CO,-Entzug auftretende Photooxydation das Chlorophyll in Chlorella-Zellen zu- 
nächst intakt läßt, so kann man daraus auf das Vorhandensein entsprechender, 
zelleigener Acceptoren schließen. Auch an mäßig belichteten Blättern fand Mevıus 
(1935) nach Kohlensäureentzug keinen Chlorophyllabbau. 

Von den im Verlauf des Erholungsvorganges sich abspie!enden Vor- 
gängen beansprucht die Primärwirkung des Kaliums auf die Photo- 
synthese zunächst das meiste Interesse. Neben der Tatsache, daß sie rasch 
und unabhängig von anderen Aufbauvorgängen verläuft, ist zu ihrer 
Charakterisierung der Befund von Bedeutung, daß sie nicht nur von 
Rubidium-, sondern im Prinzip auch von Caesiumsalz hervorgerufen 
werden kann. Für die Erklärung der Reaktion liegt es daher nahe, sie 
mit einer physikalischen Eigenschaft zusammenzubringen, welche K, 
Rb und Cs als gemeinsame Gruppe von Na und Li unterscheidet. Nun 
liegt nach KoHLRAUSCH für die Ionenbeweglichkeiten in Wasser bei 18° 
und unendlicher Verdünnung bei den Alkaliionen folgende Reihe vor: 
Cs (68,2), Rb (67,6), K (64,7) > Na (43,6) > Li (33,4). Wenn es in der 
Zelle überhaupt Vorgänge gibt, die allein von der Ionenbeweglichkeit in 
Wasser abhängen (vgl. dazu MıcHaeuıs 1926, OsTERHOUT und Mitarbeiter 
1934), so wäre in solchen Fällen von Kalium, Rubidium und Caesium ein 
prinzipiell gleichartiges Verhalten im Gegensatz zu Natrium zu fordern, 
was in unseren Untersuchungen tatsächlich zutrifft. Es sei darauf beson- 
ders deshalb verwiesen, weil eine solche gleichartige Wirkung von K, Rb 
und Cs in diesem Ausmaß bisher bei physiologischen Versuchen selten 
beobachtet wurde. In den zahlreichen Untersuchungen zur Kationen- 
aufnahme fand vielfach das Caesium neben Kalium und Rubidium keine 
Berücksichtigung, oder es wich in seinem Verhalten weit von dem dieser 
beiden Ionen ab. Ein unseren Befunden ähnliches Ergebnis erhielten 
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LunpEcARDH, BURSTRÖM und RENNERFELT (1932) bei Untersuchung 
der Aufnahme von Alkaliionen durch Erbsen- und Weizenwurzeln: 
Gegenüber der Li- und Na-Aufnahme ist die von K, Rb und Cs stark erhöht 
und im Bereich derselben GréBenordnung gelegen, wenn sie auch vom K 
über Rb zum Cs schwach absinkt. Umgekehrt fordern OsTERHOUT, 
KAMERLING und STANLEY (1934) auf Grund von Modellversuchen für 
Caesium eine besonders hohe Aufnahmegeschwindigkeit ; aber andererseits 
berichten gerade Cooper, Dorcas und OSTERHOUT (1929), daß Caesium im 
Unterschied zu Kalium und Rubidium (Brooks 1932/33) in die Valonia- 
zelle überhaupt nicht einzudringen vermag. Interessant ist eine Beob- 
achtung von SCARTH (1925) an Spirogyra, wonach das Caesiumion offenbar 
anfänglich rascher als die übrigen Alkaliionen permeiert, nach 3—4 Stun- 
den aber die niedrigste Aufnahmegeschwindigkeit besitzt. Der zeitliche 
Verlauf dieser Caesiumwirkung steht in einer gewissen Analogie zu dem 
Ablauf der Caesiumwirkung auf die Photosynthese, und man könnte daran 
denken, daß kurz nach Salzzusatz eine kleine Menge von Caesiumionen 
leicht in die Chlorella-Zelle gelangt und die Photosynthese anregt, daß 
CsCl aber bald darauf im Sinne von SCARTH seine eigene Permeabilität 
und die für andere Substanzen stark herabsetzt; damit könnte die nach 
3—4 Stunden auftretende Hemmung der photosynthetischen Leistung in 
Zusammenhangstehen. Doch sind solche Betrachtungen nur von beschränk- 
tem Wert, solange wir nicht wissen, ob der Vorgang der Assimilations- 
anregung überhaupt den Eintritt der 3 Ionen in die Zelle zur Voraus- 
setzung hat, und der Reaktionsort im Chloropasten selbst gelegen ist. Es 
wäre möglich, daß der protoplasmatische Faktor, über den die Alkali- 
ionen die Photosynthese regulieren (vgl. D. MÜLLER und Larsen 1935), 
seinen Sitz in den Plasmagrenzschichten hat und in einer Beeinflussung der 
Kohlensäurepermeabilität besteht. Die Verringerung der Atmungsgröße 
nach Zusatz der Alkaliionen, die im einzelnen noch der Untersuchung 
bedarf, scheint ihrerseits freilich schwer mit einer Erhöhung der 
CO,-Permeabilität erklärbar zu sein. Wir müssen uns also auch weiterhin 
auf die Feststellung beschränken, daß in der primären Assimilations- 
steigerung eine Wirkung des Kalium-, Rubidium- und Caesium-Jons auf 
Plasmastrukturen vorliegt, die für die Photosynthese von Bedeutung 
sind. Auch ARENS (1937), der das Kalium in Form seines Bikarbonats 
als bevorzugten CO,-Überträger bei der Photosynthese ansieht, ist zu 
derselben unbefriedigenden Formulierung gezwungen, wenn er neuerdings 
betont, daß die Kaliwirkung auf der Herstellung eines Zustandes der 
»Eukolloidität‘ im Plasma beruhe (vgl. auch Schmaruss 1936). 

Der Nachweis einer Primärwirkung auf die Photosynthese darf 
natürlich nicht dazu verleiten, die Möglichkeit einer Ionenwirkung des 
K, Rb und Cs auf andere Stoffwechselvorgänge völlig auszuschließen. 
Bei der Beurteilung der Beziehungen zwischen Ionenwirkung und Stoff- 
bilanz ist jedoch neben der Atmung in erster Linie die Beeinflussung der 
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Photosynthese zu berücksichtigen ; denn sie bestimmt die übrigen Aufbau- 
vorgänge unabhängig davon, ob diese einer Ionenwirkung unterliegen 
oder nicht. Uber Ort und Art der Ionenwirkung im Plasma vermögen 
stoffwechselphysiologische Messungen allein nichts auszusagen; sie 
miissen durch eine eingehende protoplasmatische Charakterisierung der 
Mangelerscheinungen ergänzt werden, wie sie erstmalig von KALCHHOFER 
(1936) versucht worden ist. In dieser Hinsicht freilich stellt Chlorella 
kein giinstiges Versuchsobjekt dar. 

Die gleichsinnige Ionenwirkung von Kalium, Rubidium und Caesium 
bei der Primärreaktion der Photosynthese schließt übrigens die Möglich- 
keit aus, daß dieser Vorgang mit der B-Strahlung von Kalium und 
Rubidium in Beziehung steht, deren Mitbeteiligung an Kaliumwirkungen 
neuerdings wieder RAHN (1936) in Betracht gezogen hat. 

Die Sekundärsteigerung der Photosynthese, die ja im Unterschied 
zu dem einfacher erscheinenden Vorgang der Primärreaktion einen 
kompliziert zusammengesetzten Prozeß darstellt, wird von den drei 
Kationen so beeinflußt, wie aus ihrer Stellung im periodischen System 
zu erwarten ist. In dieser Phase des Erholungsvorganges kann nicht mehr 
die Ionenbeweglichkeit bestimmend wirken, sondern wir finden die viel- 
fach belegte Gesetzmäßigkeit wieder, daß ein Element um so weniger 
physiologisch verwertbar ist, je weiter sich sein Atomvolumen von dem 
des Argons entfernt (PIRSCHLE 1932 und früher). In diesem Zusammen- 
hang erscheint uns im wesentlichen nur die Tatsache wichtig zu sein, daß 
die Wirkung des Rubidiums im ganzen immerhin ausreicht, um eine, aller- 
dings verlangsamte, Entwicklung einer einfach gebauten grünen Pflanze 
zuzulassen, was auch STANBURY (1934) bei Nitzschia Closterium fest- 
stellen konnte. Die Möglichkeit eines Ersatzes von Kalium durch Rubi- 
dium im Gesamtstoffwechsel ist somit nicht auf heterotrophe Organismen 
(Bakterien und Pilze) beschränkt, für die ja seit NAEGELI (1882) und 
BENF.cKE (1895) in dieser Hinsicht positive Angaben vorliegen (Zusammen- 
stellung der Literatur bei RAHN 1936). Die Leistungsfähigkeit des Rubi- 
diums im Gesamtstoffwechsel scheint aber in dem Augenblick erschöpft 
zu sein, wo ein Aufbau von Geweben mit seinen weitergehenden physio- 
logischen Ansprüchen (Stofftransport usw.) statt“'» et. Versuche, die 
wir an Lebermoosen und Lemnaceen in steriler Kultur anstellten, zeigten, 
daß bei völligem Ersatz des Kaliums durch Rubidium die Vermehrung 
augenblicklich stillgelegt wird. Auch Arnpr (1922) berichtet kurz, daß 
ein Laubmoos (Polytrichum strictum) das Rubidium zum Wachstum 
nicht verwerten kann. Daß für die Entwicklung höherer Pflanzen trotz 
guter Aufnahme des Rubidiumions ein Ersatz des Kaliums nicht in Frage 
kommt, steht sei langem einwandfrei fest (ALTEN und Gottwick 1933, 
SCHARRER und Scuropp 1933, dort Literatur). 

Prinzipiell ist von der primären und sekundären Wirkung auf die 
Photosynthese der Einflu8 zu unterscheiden, den Rubidium und Caesium 
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in Gegenwart von Kalium auf die Entwicklung von Chlorella-Kulturen 
ausiiben. Er kommt in kurzfristigen Assimilationsversuchen nicht zum 
Ausdruck; innerhalb der von uns gewählten Versuchszeiten (24 Stunden) 
verändert sich die Photosynthese normaler Kaliumzellen bei Zugabe von 
wachstumsfördernden K/Rb- und K/Cs-Gemischen nicht. Die von der 
Photosynthese unabhängige, fördernde Wirkung, die beim Rubidium in 
stärkerem Maße und in einem größeren Konzentrationsbereich als beim 
Caesium nachzuweisen ist, entspricht den Befunden, die sich aus ähn- 
lichen Versuchen PIRSCHLES (1935) an Aspergillus niger ergeben haben. 
Auch an höheren Pflanzen konnten gelegentlich „Stimulations“-Wir- 
kungen des Rubidiums in Gegenwart von Kalium festgestellt werden. 
So berichten SCHARRER und ScHRoPP (1933) von einer deutlichen För- 
derung des Sproß- und besonders des Wurzelwachstums von Mais bei 
Zusatz von Rubidiumsulfat in einer Konzentration von 10-5—10-1 mol 
zu der vollständigen, kalihaltigen Nährlösung. Die stimulierende Wirkung 
blieb jedoch aus, wenn das Rubidiumsulfat unter teilweisem Ersatz des 
Kaliumsulfats der Nährlösung verabfolgt wurde (vgl. auch ALTEN und 
Gortwick). In diesem Punkte weichen unsere Ergebnisse an Chlorella 
vor: denen an Aspergillus und Mais ab; denn in unseren Versuchen 
wurde eine Stimulationswirkung des Rubidiums und Caesiums bei kon- 
stant gehaltener Gesamtalkalimenge nachgewiesen. Auf den Mechanismus 
der Wachstumsstimulation kann hier nicht eingegangen werden. Da sie 
keine direkte Beziehung zur Photosynthese hat, liegt es nahe, als ihre 
Ursache eine Förderung der Stoffaufnahme anzunehmen. 


Zusammenfassung. 


1. Durch Kalizusatz zu Kalimangelchlorellen wird die vorher ge- 
hemmte Assimilationstätigkeit wieder angeregt. Dieser Erholungs- 
vorgang verläuft in zwei zeitlich getrennten Phasen: In den ersten Stun- 
den wird er bestimmt durch eine direkte Wirkung des Kaliumions auf 
den Mechanismus der Photosynthese (Primärwirkung) ; daran schließt sich 
eine sekundäre Assimilationssteigerung an, die u. a. mit; der Neubildung 
von Zellsubstanz und Chlorophyll in Zusammenhang steht. 

2. Weder vor noch nach Kalizusatz zu Mangelzellen verschiedenen 
Chlorophyligehalts läßt sich Proportionalität zwischen Assimilations- 
leistung und Chlorophyllmenge feststellen. 

3. Die Primärwirkung des Kaliumions kann durch Rb-Ion vollständig, 
durch Cs-Ion teilweise übernommen werden. Beim sekundären Anstieg 
der Photosynthese ist das Kalium dem Rubidium überlegen. 

4. Vom Caesium-Ion kann eine sekundäre Steigerung der Photo- 
synthese nicht ausgelöst werden; dem primären Anstieg folgt im Falle 
des Caesiumzusatzes zu Kalimangelzellen eine konzentrationsabhängige 
Hemmung der Assimilation. 
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5. Die Neubildung von Zellsubstanz (Zellvermehrung) und Chloro- 
phyll verläuft unter der Wirkung des Rubidiums langsamer als unter der 
des Kaliums. Caesium ist nicht in der Lage, Chlorophyllbildung und 
Zellteilung in Gang zu halten. 

6. Im AnschluB an die Assimilationsanregung wurde die Atmung der 
Kalimangelzellen bestimmt. KCl und RbCl setzen die durch Kalimangel 
gesteigerte Atmung ungefähr gleichermaBen herab; noch stärker ist die 
Atmungsverringerung nach CsCl-Zusatz. Assimilationssteigerung und 
Atmungsverringerung verlaufen unabhängig voneinander. 

7. Natrium- und Lithiumionen sind ohne Einfluß auf die Assimilation 
von Kalimangelzellen ; lediglich hohe Konzentrationen können hemmend 
wirken. 

8. Chlorella kann bei völligem Ersatz des Kaliums durch Rubidium 
angezogen werden. Assimilation, Chlorophyllbildung und Zellteilung 
verlaufen dabei im Vergleich zu kalihaltigen Kulturen gebremst ab. 
Caesium kann in der Kultur nicht als Ersatz für Kalium dienen. 

9. Zellen, die mit einer der normalen Kalimenge entsprechenden 
Rubidiumkonzentration angezogen wurden, verhalten sich grundsätzlich 
anders als Kalimangelzellen. Ihre Photosynthese reagiert nicht auf 
Rubidium- und Caesiumzusatz. Kaliumzugabe hat erst nach Stunden 
einen langsamen Anstieg der Assimilation zur Folge; auch die Atmung 
erfährt in diesem Fall eine allmähliche Steigerung. 

10. In Gegenwart von Kalium wirkt Rubidium fördernd auf die Ent- 
wicklung von Chlorella ein. Auch Caesium ist bei Anwesenheit von 
Kalium in beschränktem Maße von günstigem Einfluß. Der Assimilations- 
apparat ist von einer solchen Stimulationswirkung nicht direkt betroffen. 

11. Auf Grund der Versuchsergebnisse wird eine allgemeine Vor- 
stellung von den mit zunehmendem Kalimangel auftretenden Störungen 
der Zellfunktionen erörtert. 

Die vorliegende Untersuchung wurde am Pflanzenphysiologischen Institut der 


Universität Berlin durchgeführt. Für die Unterstützung aus Mitteln der Deutschen 
Forschungsgemeinschaft sei an dieser Stelle bestens gedankt. 
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UBER DIE BOTANISCHE ZUGEHORIGKEIT 
WEITERER FRUCHT- UND SAMENRESTE, 
BESONDERS AUS DEN BRAUNKOHLENSCHICHTEN SACHSENS. 


Von 


Franz KIRCHHEIMER. 
Mit 3 Textabbildungen (13 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 10. Dezember 1938.) 


Das Staatliche Museum für Mineralogie und Geologie zu Dresden 
verfügt über umfangreiche Bestände von Pflanzenresten tertiären Alters. 
Besonders wichtig sind die Frucht- und Samenfossilien aus den Braun- 
kohlenschichten Sachsens und der angrenzenden preußischen und 
thüringischen Landesteile. Sie wurden schon in älterer Zeit durch 
ENGELHARDT, GEINITZ, MENZEL, Poppe u. A. untersucht. Dieses Material 
und viele Neufunde habe ich seit 1934 in mehreren Abhandlungen nach 
botanischen Grundsätzen bearbeitet. Kürzlich hat HANTZSCHEL die im 
Dresdener Museum befindlichen tertiären Pflanzenreste geordnet und 
inventarisiert. Bei dieser Gelegenheit kamen weitere vor vielen Jahr- 
zehnten gesammelte Frucht- und Samenfossilien zum Vorschein. Sie 
stammen besonders aus den Braunkohlenschichten Sachsens und der 
preußischen Oberlausitz. Ihre Untersuchung wurde mir durch das 
Entgegenkommen der Museumsdirektion ermöglicht. Die betreffenden 
Formen habe ich bereits beschrieben, und zwar zum Teil auch von 
sächsischen Fundorten. Das Material ist aber geeignet, unsere Kenntnis 
über das Vorkommen verschiedener Reste wesentlich zu erweitern. Von 
einer genauen Beschreibung kann im Hinblick auf meine früheren ein- 
schlägigen Arbeiten abgesehen werden. Für den größten Teil der Formen 
habe ich schon Synonymenlisten gegeben und verweise hier lediglich 
auf die betreffenden Angaben. Die botanische Zugehörigkeit ist für 
sämtliche Reste mit Ausschluß des Epipremnum ? reniculum durch 
die eingehende morphologische und histologische Analyse gesichert. 


Pinaceae. 

Keteleeria cf. Loehrii (GEYLER et KINKELIN) KINKELIN. 

Aus dem mittel- bis oberoligozänen Braunkohlenton von Niederpleis 
bei Siegburg im Rheinland habe ich eine Keteleeria-Zapfenform beschrie- 
ben (1938a, S. 321/322). Ihre genauere Zugehörigkeit war im Hinblick 
auf die schlechte Erhaltung nicht zu ermitteln. Jedoch sind die Ke- 
teleerienzapfen des Niederpleiser Vorkommens von der durch KINKELIN 
(in ENGELHARDT 1908, S. 216/217) als Keteleeria Loehrii beschriebenen 
Zapfenform aus dem älteren Ober- oder Mittelpliozän von Niederrad 
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bei Frankfurt a. M. sicher verschieden. Sie besitzen eine größere Anzahl 
von Fruchtschuppen, die wesentlich dichter gestellt sind. 


Über das Vorkommen von Resten der Gattung Keteleeria CARRIÈRE im Tertiär 
Europas und Nordamerikas habe ich bereits berichtet. Inzwischen gelang mir 
der Nachweis Keteleeria-artiger Pollenexinen in der Braunkohle von Wiesa bei 
Kamenz (1938c, S. 14 und Textabb. 5c). Auch anderwärts haben sich in den 
Braunkohlen der Ober- und Niederlausitz der Herkunft von Keteleeria verdächtige 





ce d 
Abb. 1. Zapfen von Keteleeria cf. Loehrii (ENGELHARDT et KINKELIN) KINKELIN aus dem 
mittel- bis oberoligozänen Braunkoblenten von Wiesa bei Kamenz (Sachsen). a—c etwa 


natürliche Größe; d vgl. a und b, fast 2mal vergrößert. 


Pollenexinen gefunden. Unter den Pinaceen-Samenresten des Untermiozäns von 
Mainz-Kastel glaubt KräuseL (1938, S. 24—25) eine auf Keteleeria deutende 
Form zu erkennen. Offenbar war Keteleeria während des Tertiärs verbreitet und 
ist erst im jüngeren Pliozän aus dem Gebiet des heutigen Deutschlands verschwunden. 
Ein entsprechendes Verhalten kennt man von den gegenwärtig ebenfalls auf Ost- 
asien beschränkten Gattungen Ginkge und Sciadopitys schon länger. 

Mehrere Keteleeria-Zapfen lieferte in der letzten Zeit der Braun- 
kohlenton von Wiesa bei Kamenz (sächs. Oberlausitz). Jedoch konnten 
nur zwei kleinere, aber gut erhaltene Stücke geborgen werden!. Dieser 
Fund ist auch im Hinblick auf den schon früher geglückten Nachweis 
Keteleeria-artigen Pollens in der dortigen Braunkohle bemerkenswert. 
Beide Zapfen sind etwa 4,3 cm lang, 2,5 cm breit und etwas flachgedrückt 
(Abb. 1). Von den bei Niederpleis gefundenen Keteleeria-Zapfenresten 
unterscheiden sie sich durch die geringe Zahl der locker geordneten 


1 Diese Reste befinden sich gegenwärtig noch im Besitz des Herrn K. BERGER- 
Kamenz. 


Planta Bd. 29. 18 
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Fruchtschuppen und ähneln mehr der Form K. Loehrii aus dem Pliozän 
von Frankfurt a.M. Die Spitze der Zapfen ist abgestutzt. An der 
Basis des vollständigeren Restes befinden sich kleine Schuppen. Dic 
mittleren Fruchtschuppen sind bis 2cm breit, 2,2 cm hoch, rundlich, 
in die Basis zusammengezogen, gewölbt, außen fein längsgestreift, dick, 
mit glattem Rand versehen, durch Bruch beschädigt. Die eingeschlos- 
senen Deckschuppen erreichen die Hälfte oder fast zwei Drittel ihrer 
Länge, erscheinen am Grunde breit, nach oben verschmälert und laufen 
in eine feine Spitze aus. Samen fehlen und die Ablösungsflächen ihrer 
Flügel sind nicht kenntlich. 

Die Herkunft dieser Fossilien von einer Keteleeria-artigen Form wird 
durch ihre Beschaffenheit belegt. Von den heutigen Arten besitzt nur 
Keteleeria Fortunei CARRIÈRE Zapfen mit ähnlich gestalteten Frucht- 
schuppen, die aber in größerer Zahl an der dünnen Spindel haften. 
Keteleeria Loehrii aus dem Pliozän von Frankfurt a. M. stimmt wahr- 
scheinlich mit den Wiesaer Resten überein. Jedoch kann auf Grund 
der alten Angaben über diese Form kein eingehender Vergleich vor- 
genommen werden, so daß die von anderer Seite in Aussicht gestellte 
Neubeschreibung abzuwarten ist. Daher seien die wesentlich älteren 
Lausitzer Fossilien der pliozänen Form vorläufig nur mit Vorbehalt 
angeschlossen. Sie sollen erst später eingehend beschrieben werden. 


Juglandaceae. 
Juglans ventricosa (STERNBERG) BRONGNIART. 


Carya pusilla UNGER (ENGELHARDT 1870, S.38; Taf. 10, Fig. 19—21). 

Vorkommen: Altberndorf b. Bernstadt (sächs. Oberlausitz). 

Die Belegstücke zu ENGELHARDT’s ,,Carya pusilla“ sind zwei etwas 
verformte Klappen einer 1,35 cm großen Juglans-Frucht ohne Mittel- 
rippenwülste und sekundäre Scheidewände. Das Fossil entspricht in 
allen Merkmalen manchen Resten der vom Mitteloligozän bis in das 
Obermiozän verbreiteten Form Juglans ventricosa. Als ,,Carya pusilla‘ 
wurden im älteren Schrifttum die kleinen Früchte mit kaum ent- 
wickelter Spitze bezeichnet. Den Übergang von diesen Resten zu den 
Nüssen mit deutlich abgesetzter langer Spitze vermitteln nach meinen 
Befunden Fossilien verschiedener Größe und Beschaffenheit (1936a, 
S. 80—82)1. 

1 Im Dresdener Museum befinden sich flachgedrückte Juglans-Früchte, offen- 
bar der Form J. ventricosa, von der Grube Treue Freundschaft bei Sachsa unweit 
Nordhausen (preuB. Prov. Sachsen). Diese schlecht erhaltenen Fossilien sind 
1,9—2,6 cm lang, 1,2—2,2 cm breit und mit einer kurzen abgesetzten Spitze ver- 
sehen. Sie wurden in alter Zeit als ,,Ficus elegans WEBER‘ bestimmt. Ob die durch 
ENGELHARDT (1870, S. 37; Taf. 10, Fig. 9 und 10) unter diesem Namen von Zittau 


beschriebenen Reste ebenfalls zu Juglans gehören, entzieht sich meiner Kenntnis. 
Fiir den Nachweis der Gattung Ficus sind sie aber sicher ungeeignet. 
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Juglans sp. 

Vorkommen: Grube Georg Felix b. Weigersdorf, Kreis Rothenburg (preuß. 

Oberlausitz). 

Die gut erhaltene Fruchtklappe ist an der Basis gerundet, zur Spitze 
etwas verjüngt, 3,3 cm lang, in der Dehiszenzebene 2,6 cm breit, der 
ihrer primären Scheidewand folgende Durchmesser beträgt 1,8 cm. 
An der Außenfläche befinden sich zahlreiche unregelmäßige, seichte 
anastomosierende Furchen, die schwache längsverlaufende Wiilste 
begrenzen. 

Nach der Skulptur könnte das Fossil zu Juglans globosa Lupwic 
gehören, da es die für manche Früchte der heutigen Art J. nigra LINNÉ 
bezeichnende Eigenart besitzt (vgl. MüLLER-SToLL 1938, S. 407—410). 
Jedoch fehlt ihm die sekundäre Scheidewand, so daß die Klappe nicht 
auf Juglans globosa bezogen werden kann. Ähnlich skulptierte fossile 
Nüsse hat man auch den als Juglans acuminata A. Braun beschriebenen 
Blattfossilien angeschlossen und mit den Früchten der heutigen Art 
J. regia Linn& verglichen. Das schwachgerippte Fossil gehört aber 
nicht zu dieser Form, da auch für sie sekundäre Scheidewände angege- 
ben werden. Seine artliche Herkunft wird sich erst bei der Revision 
der aus dem deutschen Tertiär in älterer Zeit beschriebenen Juglandaceen- 
Fruchtformen ergeben. 


Dem vorliegenden Fossil ist eine durch Krävser (1919, S. 361; Taf. 22, Fig. 2) 
aus der Braunkohle von Niesky in der preußischen Oberlausitz als Juglans acumi- 
nata beschriebene Klappe äußerlich ähnlich. Auf diese Form bezieht Krause. 
(1919; Taf. 22, Fig. 3) auch einen Rest von Weigersdorf, der aber bei 2,6 cm Länge 
eine geringere Größe als das vorliegende Fossil besitzt. Diese Nüsse und ein ander- 
wärts gefundenes Bruchstück sollen regia-artig skulptiert sein. Jedoch vermisse 
ich Angaben über das Vorkommen oder Fehlen sekundärer Scheidewände, so daß 
die Herkunft der Fossilien von einer Form aus der Verwandtschaft der erwähnten 
heutigen Art noch durch eine genauere Analyse der morphologischen Beschaffenheit 
belegt werden muß. Vielleicht gehören die Reste zu der noch nicht sicher bestimmten 
vorliegenden Art. 


Caryojuglans quadrangula KIRCHHEIMER. 

Carya ventricosa BRONGNIART, sp. (ENGELHARDT in GeErniTz 1892, S. 196). 

Vorkommen: Meuselwitz b. Altenburg (Thüringen). 

Das von ENGELHARDT irrtümlich mit Juglans (non Carya) ventricosa 
vereinigte Fossil stammt aus einer im Hangenden der mitteleozänen 
Braunkohle angetroffenen Tonschicht. Die Frucht gehört zu der von 
mir als Caryojuglans quadrangula beschriebenen Form (1938b, S. 622 bis 
628). Sie fand sich in den Sand- und Tonschichten über der mitteleozänen 
Braunkohle Nordwestsachsens und Thüringens häufig. Aus dem Meusel- 
witzer Gebiet habe ich mehrfach derartige Früchte erhalten, besonders 
von der Grube Phoenix bei Mumsdorf (1935a, S. 82—85; 1936a, S. 113). 
Caryojuglans quadrangula vereinigt Merkmale der Früchte der heutigen 
Gattungen Carya und Juglans. 

18* 
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Fagaceae. 
Castanopsis Schmidtiana (GEINITZ) KRAUSEL. 

Diese Form wurde durch Gerirz (1879, S. 114; Taf. 4, Fig. 2) 
aus einer angeblichen Senonkohle von Klitschdorf in Schlesien unter 
Cycadospermum Schmidtianum beschrieben. Man hat ihre besonders 
in den Lausitzer Braunkohlen verbreiteten Reste aber auch auf Corylus 
und Fagus bezogen oder als Palmensamen gedeutet. Nach der sicher 
begründeten Ansicht KRÂUSEL’s (1919, S. 368—372) stammen sie von 
einer Form der Gattung Castanopsis SPACH. 

Im Dresdener Museum befinden sich die Gemtrz’schen Originale 
zu ,,Cycadospermum Schmidtianum von Klitschdorf und eine 2,5 cm 
große Frucht aus der Kohle der Grube Albert bei Rothwasser in Schle- 
sien. Diese seit vielen Jahrzehnten bekannten Vorkommen sind nicht 
kretazeischen Alters, sondern entsprechen den mittel- bis oberoligozänen 
Lausitzer Braunkohlen. Ferner sah ich Castanopsis-Früchte von Berns- 
dorf bei Hoyerswerda (preuß. Oberlausitz). Sie fanden sich in der dortigen 
Braunkohle zusammen mit Magnoliaespermum Geinitzii. Die zahlreichen 
Vorkommen von Castanopsis Schmidtiana in den oligozänen Braun- 
kohlenschichten Deutschlands habe ich anderwärts zusammengestellt 
(1937a, S. 56). 

Betulaceae. 


Corylus avellana Linn (rec.). 


Corylus avellaroides ENGELHARDT (1870, S. 36/37; Taf. 10, Fig. 7 und 8). 

Vorkommen (rezent): Schmeckwitz b. Kamenz (sächs. Oberlausitz). 

Dieser Rest soll sich angeblich in der Braunkohle von Schmeckwitz bei Kamenz 
gefunden haben. Aus dem Vorkommen kenne ich einen Steinkern der Mastixia 
pistacina, der die Gleichalterigkeit mit den mittel- bis oberoligozänen Braunkohlen 
des Gebietes belegt (1938a, S. 343). Auch hat die Kohle Castanopsis-Fruchtreste 
geliefert. ,,Corylus avellanoides“ ist aber eine heutige Haselnuß und wohl nur 
zufällig in die bei Schmeckwitz zu Badezwecken gegrabene Schmierkohle geraten!. 
Hingegen dürften die durch ENGELHARDT (1870, S. 37) aus den Braunkohlen von 
Reichenau und Türchau unweit Zittau unter ,,Corylus avellanoides‘‘ erwähnten 
Reste Castanopsis-Früchte gewesen sein. 


Nymphaeaceae. 
Brasenia victoria (CASPARY) WEBERBAUER. 


Nach den vorliegenden Proben waren diese Fossilien im Flöz der 
Grube Urania bei Berthelsdorf unweit Lauban (Schlesien) überaus häutig 
und haben manche Lagen der Kohle vollkommen durchsetzt. Die Samen 


1 Im Besitz des Humboldtvereins zu Ebersbach befindet sich ebenfalls eine 
Haselnuß von Schmeckwitz. Ferner sah ich eine daselbst gefundene Frucht der 
Juglans nigra Lins£, die auch nicht fossil ist. Die von GöPPERT (in BERENDT 1845, 
S.85; Taf. 5, Fig. 15) aus den „samländischen Bernsteingräbereien‘‘ abgebildete 
Corylus-Frucht ist ebenfalls ein rezentes Objekt (vgl. KırcHHEımer 1937b, S. 450; 
MÜLLER-SToLL 1938, S. 415/416). 
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sind 0,2—0,33 cm lang, 0,15—0,26 cm breit, ihre mittleren AusmaBe 
betragen 0,25 bzw. 0,2cm. Kleine gestreckte Samen überwiegen und 
nur selten wurden + kugelige Reste festgestellt. Nach allen Merkmalen 
stimmen diese kleinen Fossilien mit den von mir unter Brasenia 
victoria eingehend beschriebenen Samen aus der obermiozänen Braun- 
kohle von Salzhausen im Vogelsberg iiberein (1936a, S. 84/85). Ihre 
xrôBe bleibt erheblich hinter den 0,22—0,41 cm langen quartären und 
rezenten Brasenia-Samen zurück. KRÂUSEL (1919, S. 373/374) beschreibt 
die als Brasenia victoria bekannte tertiäre Samenform aus der Braun- 
kohle von Schönau bei Brieg (Schlesien). Die Länge dieser Fossilien 
schwankt zwischen 0,2 und 0,35 cm. Sie sind nicht nur etwas größer, 
sondern auch häufiger + kugelig als die vorliegenden Reste. 

Mehrere Brasenia-Samen lieferte die Braunkohle von Merka bei 
Bautzen (sachs. Oberlausitz). Sie sind 0,21—0,33 em lang, 0,16—0,22 cm 
breit und fast sämtlich gestreckt. Nach den Funden von Resten der 
Mastixioideen-Flora gehört dieses Lager in das Mittel- bis Oberoligozän 
und ist demnach älter, als die wohl miozänen schlesischen Brasenia-Vor- 
kommen. Aus dem ihm etwa gleichalterigen Niederlausitzer Unterflöz habe 
ich kleine Brasenia-Samen als B. Teumeri beschrieben (1935b, S. 26 bis 
28). Sie sind lediglich 0,18—0,28 cm lang und 0,12—0,21 cm breit. Jedoch 
betragen die mittleren Ausmaße 0,24 bzw. 0,17 cm. Demnach ist Brasenia 
Teumeri von den vorliegenden Resten in der Größe nur unwesentlich 
verschieden, wohl aber etwas gestreckter gestaltet. Die artliche Selb- 
ständigkeit muß im Hinblick auf diesen Befund bezweifelt werden. 
Denn bei den Wasserpflanzen ist die Samengröße in erheblichem Maße 
von den standortlichen Verhältnissen abhängig!. 


Magnoliaceae. 
Magnolia sp. 

Zu erwähnen ist ein schlecht erhaltener Magnolia-Samen aus der Braunkohle 
der Grube Ferdinandswille bei Naumburg am Bober (Schlesien). Denn dieses Fossil 
wurde von alter Hand als „jugendliche Frucht der Livistona @einitzii‘“ bezeichnet 
und kann belegen, daß man schon vor vielen Jahrzehnten den Zusammenhang von 
Magnolia mit den erst vor wenigen Jahren als Magnolioideenform gedeuteten oligo- 
zänen Resten ahnte. Magnolia-Samen aus der Naumburger Braunkohle hat bereits 
Krävser (1919, S. 375—379; Taf. 22, Fig. 26, 27, 34; Taf. 23, Fig. 2—6, 15, 18, 20) 


1 Aus der Braunkohle von Merka- Quatitz bei Bautzen hat ENGELHARDT (1870, 
S.40; Taf. 11, Fig. 7 und 11) kleine glänzend schwarze Fossilien als Nymphaea 
Charpentieri HEER beschrieben. Diese mir nicht bekannten Reste sind vielleicht 
mit Brasenia victoria identisch. 

Lediglich 0,15—0,27 cm lange Brasenia-Samen sind mir aus der mittel- bis 
oberoligozänen Braunkohle von Leipnitz bei Grimma bekannt (1936a, S. 85). 
Diese sächsischen Fossilien habe ich mit 0,13—0,3 cm langen Resten aus dem etwa 
gleichalterigen Cyrenenmergel des Untermaintales auf Brasenia Teumeri bezogen 
(1936c, S. 487). Auch sie müssen wohl mit der vom Oligozän bis in das Pliozän 
verbreiteten Form Brasenia victoria vereinigt werden. 
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beschrieben und abgebildet. Nach meinen Befunden gehéren sie zu den Formen 
Magnolia cor Lupwie und M. sinuata KıRcHHEIMER (1936a, S. 106—108). Die 
artliche Zugehörigkeit des vorliegenden Restes ist ungewiß. Von Naumburg sah 
ich ferner Nyssa disseminata, Spiematospermum Wetzleri und die als Epipremnum ? 
reniculum bezeichneten Samen zweifelhafter Herkunft. 


Magnoliaespermum Geinitzii (ENGELHARDT) KIRCHHEIMER. 

Derartige Reste hat ENGELHARDT (1870) aus der Braunkohle von 
Kleinsaubernitz bei Bautzen unter „Livistona Geinitzii“ als Palmen- 
früchte beschrieben. Später konnte MENZEL (1913) das Vorkommen 
entsprechender Fossilien für die Braunkohlenschichten des Rheinlandes 
feststellen. Sie wurden als ,,Carpolithus Fliegelii‘‘ bezeichnet und mit 
Vorbehalt den Leguminosen angeschlossen. Neuere Aufsammlungen 
haben die weite Verbreitung dieser Form in den Braunkohlenschichten 
der Lausitz bewiesen. Unter dem MENZEL’schen Namen gehören die 
großen bohnenförmigen Samen zu den bekanntesten Braunkohlenfos- 
silien. 

Diese Samen habe ich vor einigen Jahren näher untersucht und mit 
Sicherheit auf eine erloschene Magnolioideen-Gattung bezogen. Nach dem 
mir seinerzeit bekannten Material wurden zwei verschiedene Formen 
von Magnoliaespermum beschrieben. Variationsstatistische Untersuchun- 
gen an zahlreichen Samen aus den Braunkohlenschichten der Lausitz 
und des Rheinlandes haben aber ergeben, daß die ‚‚Arten‘‘ Magnoliae- 
spermum Fliegelii und M. Geinitzii zu vereinigen sind. Denn die an- 
geblich größere Form Magnoliaespermum Geinitzii ist durch Übergänge 
mit den als M. Fliegelii bezeichneten kleineren Resten verbunden!. Die 
histologischen Unterschiede im Bau der Schale sind durch ihre schwan- 
kende Dicke und den Grad der Membransklerose bedingt, aber keinesfalls 
spezifisch zu bewerten. Nach den nomenklatorischen Regeln müssen alle 
Reste mit den Merkmalen der beiden Formen als Magnoliaespermum 
Geinitzii bezeichnet werden. Eine Übersicht der Vorkommen und des auf 
diese wichtige Form bezüglichen Schrifttums ist nachstehend gegeben. 
. Livistona Geinitzii ENGELHARDT (1870, S. 35; Taf. 10, Fig. 4 und 5). 

. Carpolithus Fliegelit Menze (1913, S. 16—18; Taf. 1, Fig. 25—32). 

. Carpolithus Fliegelii Menzeı, (1913, S. 71/72; Taf. 6, Fig. 12—14). 

. Carpolithus Fliegelii Mexzez (Kräusec 1919, S. 391/392; Taf. 25, Fig. 26 
und 27). 

4 Cerise Fliegelii MENzEL (Teumer 1927, S. 733). 

. Carpolithus Fliegelii MEnzez (Poronté 1930, S. 411/412; Taf. 58, Fig. 6 
und 7). 

i Corporitins Fliegelii MENZEL (apud GoTHAN und SAPPER 1933, S. 23). 

8. Magnoliaespermum Fliegelii (MenzeL) KIRCHA&IMER (1935a, S. 47; Taf. 2, 


Fig. 5a—c). 
9. Magnoliaespermum Fliegelii (MENzEL) KIRCHHEIMER (1935a, S. 47; Taf. 2, 


Fig. 5d—i). 
1 Vgl. auch meine kürzlichen Angaben (1939). 
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10. Magnoliaespermum Geinitzii (ENGELHARDT) KIRCHHEIMER (1935a, S. 48; 
Taf. 2, Fig. 6a—c, f und g). 

11. Magnoliaespermum Geinitzii (ENGELHARDT) KIRCHHEIMER (1935a, S. 48; 
Taf. 2, Fig. 6d und e). 

12. Magnoliaespermum Fliegelii (MENZEL) KiIRCHHEIMER (1936b, S. 217; 
Taf. 13, Fig. 2). 

13. Magnoliaespermum Fliegelii (MENZEL) KIRCHHEIMER (1937a, S.68 und 
Textabb. 75). 


Vorkommen (Deutschland): 1. Kleinsaubernitz b. Bautzen, Oberlausitz (Sach- 
sen); 2. Grube Bellerhammer b. Frechen, Rheinland (PreuBen); 3. Grube Maria 
Theresia b. Herzogenrath, Rheinland (PreuBen); 4. Moys b. Gérlitz, Oberlausitz 
(PreuBen); 5. Grube Marga b. Senftenberg, Niederlausitz (PreuBen); 6. Grube 
Wilhelmine II b. Tschôpeln, Oberlausitz (PreuBen); 7. Grube Marga b. Senften- 
berg (vgl. 5.) und Grube Wilhelminensglück b. Klettwitz, Niederlausitz (Preußen); 
8., 13. Grube Gruhlwerk b. Brühl, Rheinland (Preußen); 9. Grube Anna Mathilde 
b. Senftenberg, Niederlausitz (Preußen); 10. Merka-Quatitz b. Bautzen, Oberlausitz 
(Preußen); 11. Grube Wilhelminensglück b. Klettwitz (vgl. 7.); 12. Grube Alfred 
b. Konzendorf, Rheinland (Preußen). 

Alter: Mittel- bis Oberoligozän. 

Belegstücke: 1., 10. Staatl. Museum für Mineralogie und Geologie Dresden; 
2.—4., 6., 8., 12., 13. Palaeobot. Sig. d. Preuß. Geolog. Landesanstalt Berlin; 5., 
7. zum Teil (Grube Marga), 9. Braunkohlenmuseum Senftenberg; 7. zum Teil, 11. 
(Grube Wilhelminensglück) Sig. SAPPER (Berlin). 

Diese Übersicht vereinigt nur die wichtigsten Angaben über das oft 
zitierte Magnoliaespermum Geinitzii, dessen Vorkommen an zahlreichen 
weiteren Örtlichkeiten in den mittel- bis oberoligozänen Braunkohlen- 
schichten der Lausitz und des Rheinlandes ich bereits zusammengestellt 
habe (1937a, S. 67/68). Bemerkenswert sind die mehrfachen Funde von 
Haufwerken verschiedenen Umfanges. Im Dresdener Museum befinden 
sich außer den erwähnten Resten von Kleinsaubernitz und Merka- 
Quatitz mehrere 1,6—2,3 cm breite Samen aus der Braunkohle von 
Bernsdorf bei Hoyerswerda (preuß. Oberlausitz). Dieses Vorkommen 
hat auch Früchte der Castanopsis Schmidtiana geliefert. 


Cornaceae. 
a) Nyssoideae. 
Nyssa disseminata (LUDWIG) KIRCHHEIMER. 

Zahlreiche Steinkerne dieser Form stammen aus der Braunkohle 
der Grube Ferdinandswille bei Naumburg am Bober (Schlesien). Sie 
sind von alter Hand als „junge Exemplare der Anona cacaoides‘‘ be- 
schriftet. Dieser Name bezeichnet bei den früheren Autoren Reste, die 
ich als Mastixioideen-Steinkerne erkannt habe. Jedoch gehören die 
vorliegenden Fossilien zu der Nyssoideen-Gattung Nyssa LINNÉ und sind 
der vom Mitteloligozän bis in das ältere Oberpliozän verbreiteten Sam- 
melform N. disseminata anzuschließen. Ihre Vorkommen und das auf 
sie bezügliche Schrifttum habe ich bereits anderwärts zusammengestellt 
(1938d, S. 13—17). 
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Nyssa-Reste des erwähnten Vorkommens hat KRÂUSEL (1919, S. 387—390; 
Taf. 24, Fig. 6—10, 15—17 und 19) als „N. rugosa WEBer‘‘ beschrieben!. Nach 
meinen Messungen schwankt die Länge der flachgedrückten Steinkerne zwischen 
1 und 2 cm, ihre Breite beträgt 0,5—1,2 cm. Fast alle Steinkerne sind einfächerig 
und entsprechen der von mir gegebenen Beschreibung. Die Naumburger Braun- 
kohle lieferte neben Nyssa disseminata Samen von Magnolia, Spirematospermum 
und ? Epipremnum. 








c a 


Abb. 2. Steinkerne von Nyssa disseminata (LUDWIG) KIRCHHEIMER aus der Braunkoh. 

der Grube Ferdinandswille bei Naumburg am Bober (Schlesien). Fast 7mal vergréBert. 

a Dorsalseite der Spitze eines monomeren Steinkerns, dessen dreieckige Keimklappe 

abgelöst ist. b Spitze eines trikarpidischen dreifächerigen Steinkerns; bei x haben sich 

die Keimklappen von den beiden vorderen Fächern gelöst (vgl. a). c und d Querschnitte 

trikarpidischer Steinkerne; die drei Fächer sind ungleich entwickelt und enthalten zum 
Teil noch Reste der Einzelsamen. 


Bemerkenswert sind die bislang unbekannten zwei- und dreifächerigen 
Steinkerne, deren Zahl 5% der Gesamtmenge erreicht (Abb. 2). Das 
Endokarp der heutigen Nyssa-Arten führt gewöhnlich nur ein Fach. 
Nur bei N. sinensis OLIVER fand ich regelmäßig auch dimere, zwei- 
fächerige Steinkerne (1938d, S. 1—3). Mehrfächerige Steinkerne besitzen 
die durch REıp und CHANDLER (1933, S. 429—434) als Palaeonyssa und 
Protonyssa beschriebenen Formen aus dem Untereozän Südost-Englands ?. 


1 Diese Fossilien sind aber schon durch GérrErt (1869, S. 123/124) zutreffend 
gedeutet worden. 

2 Nach meiner Ansicht befinden sich unter den durch PERKINS als Bicarpel- 
lites und T'ricarpellites beschriebenen Fossilien aus einer alttertiären Braunkohle des 
östlichen Nordamerikas zwei- bzw. dreifächerige Steinkerne von Nyssa oder einer 
verwandten Gattung (1938d, S. 38 u. 45). 
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Die zwei- und dreifächerigen Reste des Naumburger Vorkommens sind 
dicker als die flachgedrückten einfächerigen Steinkerne. Ihre Fächer 
können ungleich entwickelt sein oder besitzen nahezu übereinstimmende 
Größe. Sie dehiszieren mit einer entsprechenden Zahl dreieckiger Keim- 
klappen, die sich unterhalb der Spitze lösen. Das einfächerige N yssa- 
Endokarp besitzt eine an der Dorsalseite gelegene Keimklappe. Sie ist 
aus breiter Basis dreieckig gestaltet, richtet die Spitze nach oben und 
erstreckt sich nur über sein oberes Drittel. Die vorliegenden Reste und 
viele Nyssa-Steinkerne aus dem Tertiär besitzen eine etwas kleinere 
Keimklappe als das Endokarp der auf das atlantische Nordamerika 
beschränkten N. sylvatica MARSHALL. Das gelegentliche Vorkommen 
bi- und trikarpidischer Steinkerne unter dem Naumburger Material kann 
seine artliche Selbständigkeit nicht begründen. Denn nach meinen An- 
gaben schwankt die Zahl der Fruchtblätter bei verschiedenen Cornaceen- 
Gattungen innerhalb bestimmter Grenzen (1938d, S. 1—8). Nur regel- 
mäßige Abweichungen von den gewöhnlichen morphologischen Verhält- 
nissen sind systematisch belangvoll. - 


b) Mastixioideae. 
Mastixia Meyeri KIRCHHEIMER. 

Diese kleinen Mastixia-Steinkerne habe ich kürzlich aus den 
Sanden und Tonen im Hangenden der mitteleozänen Braunkohle von 
Regis bei Borna beschrieben (1939). Schon früher wurde vermutet, daß 
die Braunkohlenschichten unweit Altenburg in Thüringen Reste der 
Gattung Mastixia BLUME führen. Unter den im Dresdener Museum 
aufbewahrten Fossilien aus der alten Thurm’schen Braunkohlengrube 
befinden sich neben Resten von Platymastixia cacaoides und Plexiplica 
Reidii zwei etwa 1,4cm lange Steinkerne, die mit der als Mastixia 
Meyeri bezeichneten Form identisch sind (Abb. 3a). Somit ist sie auch 
für die Schichten im Hangenden der Altenburger Eozänbraunkohle 
nachgewiesen. 

Zwei von GEINITz (1842, S. 94/95; Taf. 2, Fig. 6 und 7) als ,, Baccites 
cacaoides ZENKER“ bestimmte Reste dieses Vorkommens dürften ebenfalls 
zu Mastixia Meyeri gehören. Diese Fossilien hat ENGELHARDT (in 
Gæinrrz 1892, S. 194) irrtümlich auf Nyssa bezogen. Ihre Zugehörigkeit 
kann nicht durch den Vergleich. mit den vorliegenden Resten bestätigt 
werden, da der Brand des Dresdener Zwingers im Jahre 1849 die Beleg- 
stücke vernichtet hat. Einen wahrscheinlich ebenfalls in der Thurm’schen 
Grube bei Altenburg gefundenen Mastixia-Steinkern habe ich früher 
beschrieben (1935a, S. 87—90 und Textabb. 15; 1938d, S. 28). Dieses 
Fossil unterscheidet sich von den bis 1,3 em langen Regiser Resten durch 
die beträchtlichere Größe. Jedoch sind auch die hier erwähnten Alten- 
burger Steinkerne etwas länger als sie. Wahrscheinlich gehört das Fossil 
ebenfalls zu der Form Mastixia Meyeri. 
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Mastixia pistacina (UNGER) KIRCHHEIMER. 

Schrifttum und Synonyma: KIRCHHEIMER 1938d, S. 26—28. 
Diese Form ist in den Braunkohlenschichten des Mittel- bis Ober- 
oligozäns sehr verbreitet und auch aus der sächsischen Oberlausitz 





b a 


Abb. 3. Mastixioideen-Reste der sächsisch-thüringischen Braunkohlenschichten. a Stein- 
kern der Mastizia Meyeri KIRCHHEIMER aus der Thurm’schen Braunkohlengrube bei Alten- 
burg (Thüringen); die mediane Längsfurche entspricht dem eingefalteten Wandteil (etwa 
4mal vergrößert). b Teilansicht eines Haufwerks von Steinkernen der Mastizia pistacina 
(UNGER) KIRCHHEIMER aus der mittel- bis oberoligozänen Braunkohle von Quatitz bei 
Bautzen (Sachsen), etwa natürliche Größe. c Steinkerne der Ganitrocera torulosa KIRCH- 
HEIMER aus den mittel- bis oberoligozänen Braunkohlenschichten von Kaditzsch bei Grimma 
(Sachsen), etwa natürliche Größe. d Querschnitt eines flachgedrückten zweifächerigen 
Steinkerns der Pleziplica Reidii KIRCHHEIMER aus der Thurm’schen Braunkohlengrube 
bei Altenburg (Thüringen); x bezeichnet die Lage der eingefalteten Wandteile, denen 
außen die durch Zerstörung des lockeren Füllgewebes bedingten Längsfurchen entsprechen 
(etwa 4mal vergrößert). 


von mehreren Örtlichkeiten bekannt. Nach dem mir im Laufe der 
letzten Jahre zu Gesicht gekommenen Material muß sie in der Braun- 
kohle von Merka und Quatitz bei Bautzen besonders häufig gewesen 
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sein. Das Dresdener Museum besitzt ein Haufwerk von über 20 Stein- 
kernen, die sich auf einer nur 40 gem großen Kohlenfläche befinden 
(Abb. 3b). 


Ganitrocera torulosa KIRCHHEIMER. 
Schrifttum und Synonyma: KIRCHHEIMER 1938d, S. 22—25. 


Diese Form gehört mit Mastixia pistacina zu den häufigsten Fossilien 
der mittel- bis oberoligozänen Braunkohlen Deutschlands. Kürzlich 
konnte ich auf Grund neuer Funde feststellen, daß ein Teil der früher 
als Ganitrocera saxonica (MENZEL) beschriebenen Reste mit @. torulosa 
vereinigt werden muß (1938a, S. 343—346). Auch aus den Braunkohlen- 
schichten von Zittau habe ich Ganitrocera-Steinkerne unter G. saxonica 
beschrieben (1935a, S. 56; Taf.5, Fig. 16a—c). Sie stammen aus 
groben Quarzsanden im Hangenden eines Braunkohlenflözes, das vor 
vielen Jahrzehnten am Kummersberg aufgeschlossen war. Nach dem 
Ergebnis der vergleichenden Analyse gehören auch diese Reste zu Gani- 
trocera torulosa. Die Mehrzahl der Steinkerne besitzt sazonica-ähnliche 
Beschaffenheit. Neben Übergangsformen zu Ganitrocera torulosa fanden 
sich typische torulosa-Steinkerne, die in den anderen Vorkommen der 
sächsischen Oberlausitz hervortreten (z. B. Merka-Quatitz, Wiesa). 


Auf die Ganitrocera-Steinkerne aus den Braunkohlenschichten von 
Kaditzsch bei Grimma habe ich schon früher hingewiesen (1936a, S. 112). 
Sie fanden sich wahrscheinlich nicht im dortigen Flöz, sondern wurden 
den begleitenden Sanden entnommen. Die mir aus der Dresdener Samm- 
lung vorliegenden Reste hat A. PENCK um 1879 gesammelt und als 
Elaeocarpus cf. Albrechtii Heer bestimmt (Abb. 3c). Sie gehören zu 
Ganitrocera torulosa, besitzen aber nur eine größte Länge von 2,2 cm 
bei 1,3—1,4cm Breite!. Neben sazonica-artigen Resten fanden sich 
Steinkerne mit der für Ganitrocera torulosa bezeichnenden wulstigen 
Skulptur. 


Platymastixia cacaoides (ZENKER) KIRCHHEIMER. 

Schrifttum und Synonyma: KıRcHHEIMER 1938d, S. 30/31. 

Auch im Dresdener Museum befinden sich zahlreiche Steinkerne 
dieser Form aus der alten Thurm’schen Braunkohlengrube zu Altenburg 
(Thüringen). Sie sind daselbst vor über 100 Jahren zusammen mit 
Mastixia Meyeri und Plexiplica Reidii sowie den Samen der Kirstea 
Zinkeisenii KIRCHHEIMER gesammelt worden. Offenbar fanden sie sich 
in gewaltiger Menge, da die Reste unter dem Namen ,, Baccites cacaoides 
ZENKER“ in fast allen größeren Sammlungen Deutschlands liegen. 


1 Das Sächsische Geologische Landesamt zu Freiberg besitzt wesentlich größere 
Steinkerne der Ganitrocera torulosa aus den Kaditzscher Braunkohlenschichten. 
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Plexiplica Reidii KIRCHHEIMER. 
Ganitrocera? minima KIRCHHEIMER (1935a, 5.93/94; Taf. 13, Fig. 4la—c 
und Textabb. 17). 

Vorkommen: Altenburg (Thüringen). 

Plexiplica Reidii gehört zu den am besten bekannten Mastixioideen 
(1938b, S. 635—639). Von dieser im Hangenden der mitteleozänen 
Braunkohle des Bornaer Gebietes verbreiteten Form habe ich kürzlich 
angewitterte Steinkerne aus den Regiser Schichten beschrieben (1939). 
Die betreffenden Fossilien unterscheiden sich von den gewöhnlichen 
Resten durch wulstige Skulptur, da die widerstandsfähigen Elemente 
des Endokarps von den zerstörenden Einflüssen weniger betroffen 
wurden und als erhabene Gebilde erhalten blieben. Unter den Mastixio- 
ideen-Resten aus der vor vielen Jahrzehnten bei Altenburg betriebenen 
Thurm’schen Braunkohlengrube befindet sich ein 1,5 em langer und etwa 
1 em breiter Steinkern, der nach dem Ergebnis der Analyse zu Plexiplica 
Reidii gehört (Abb. 3d). Die Oberfläche des senkrecht zur Scheidewand 
flachgedrückten Fossils zeigt schwache Längswülste und auf den Breit- 
seiten seichte Längsfurchen, die den in die beiden Fächer eingefalteten 
Wandteilen entsprechen. Auch der Feinbau stimmt mit Plexiplica 
Reidii überein, so daß der Rest als ein abgeriebener Steinkern dieser 
Form bestimmt werden muß. 


Dieser Fund ermöglicht die Deutung des von mir als Ganitrocera ? 
minima beschriebenen Mastixioideen-Steinkerns aus der Thurm’schen 
Grube. Ich habe bereits gezeigt, daß der Rest nicht zu der auf das 
Mittel- und Oberoligozän beschränkten Gattung Ganitrocera gehören 
kann (1938d, S. 34/35). Nach der Beschaffenheit muß das Fossil ebenfalls 
als ein abgeriebener, flachgedrückter Steinkern der Plexiplica Reidii 
gedeutet werden. Auch zwei durch Gemıtz (1842, S. 94/95; Taf. 2, 
Fig. 8 und 9) fälschlich mit ,,Baccites cacaoides ZENKER vereinigte 
Steinkerne aus der Thurm’schen Braunkohlengrube dürften zu dieser 
Form gehören. ENGELHARDT (in GEINITZ 1892, S. 196) hat sie als Amygda- 
lus? persicoides UNGER bezeichnet. Ihre Herkunft von Plexiplica Reidis 
kann nicht durch die vergleichende Analyse bestätigt werden, da die 
Belegstücke verbrannt sind. 


Tectocarya lusatica KIRCHHEIMER. 

Schrifttum und Synonyma: KIRCHHEIMER 1938d, S. 32/33. 

Diese Form ist in den Braunkohlenschichten des Mittel- bis Ober- 
oligozäns sehr verbreitet und auch in der sächsischen Oberlausitz mehr- 
fach gefunden worden. Den bekannten Vorkommen gesellt sich ein 
Rest von der Örtlichkeit Luttowitz bei Bautzen. Die mit deutlicher 
Stielnarbe und wohlerhaltenem Diskus versehene Frucht stammt offen- 
bar aus der Braunkohle, da sie nur in geringem Maße flachgedrückt ist. 
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Ahnliche Reste hat vor vielen Jahrzehnten das bei Merka und Quatitz 
unweit Bautzen entwickelte Flôz geliefert. Dieses Vorkommen diirfte 
sich bis nach dem benachbarten Luttowitz erstrecken. 


Xylomastixia lusatica KIRCHHEIMER. 

Schrifttum: KIRCHHEIMER 1938a, 8. 348—350; 1938d, S. 34. 

Diese Form fand sich mit vielen Resten der Mastixioideen - Flora 
im Braunkohlenton von Wiesa bei Kamenz (sächs. Oberlausitz). Ergän- 
zende Angaben über ihre Beschaffenheit habe ich kürzlich auf Grund 
neugesammelter Reste erstattet (1939). Wahrscheinlich gehört auch 
ein Steinkern aus der früher unweit der preußisch-sächsischen Grenze 
bebauten Braunkohle von Sandförstgen bei Weißenberg zu Xylomastixia 
lusatica. Sie dürfte ferner im Niederlausitzer Oberflöz vorkommen. 
Das Dresdener Museum besitzt einen 3,3 cm langen, 2 cm breiten flach- 
gedrückten Steinkern von Quatitz nahe Bautzen (sächs. Oberlausitz). 
Dieses Fossil stimmt vollständig mit den Wiesaer Resten überein und 
kann der Xylomastixia lusatica ohne Vorbehalt angeschlossen werden. 
Offenbar hat sich der Rest in einer sandigen Begleitschicht des 
Flözes gefunden, da seine Oberfläche durch Abdrücke grober Körner 


gerauht ist. 


Zingiberaceae. 
Spirematospermum Wetzleri (HEER) CHANDLER. 


Diese Form ist vom Eozän bis in das jüngere Miozän verbreitet und 
nach meinen Angaben auch in ostelbischen Braunkohlenschichten ver- 
schiedenen Alters häufig gefunden worden (1937a, S. 50/51). Das Dres- 
dener Museum besitzt einzelne Samen aus dem Flöz der Grube Fer- 
dinandswille bei Naumburg am Bober (Schlesien). Spirematospermum- 
Reste dieses Vorkommens und von einer anderen schlesischen Örtlichkeit 
hat schon KRÂUSEL (1919, S. 392/393; Taf. 25, Fig. 20—25) als ,,Car- 
polithus (non Gardenia) Wetzleri HEER‘ beschrieben. Ferner sei auf die 
in Dresden befindlichen Originale zu den Angaben von Poppe (1866, 
S. 52; Taf. 1, Fig. 1—7) und ENGELHARDT (1870, S. 41; Taf. 12, Fig. 12 
und 13) hingewiesen. Die als ,,Gardenia pomaria (v. SCHLOTHEIM) PorrE“ 
bezeichneten Fruchtfossilien stammen aus der Braunkohle von Berzdorf 
bei Bernstadt in der östlichen sächsischen Lausitz. Weiter befindet sich 
im Dresdener Museum eine von alter Hand als ,, Passiflora pomaria‘‘ 
beschriftete Frucht vom Bauersberg bei Bischofsheim in der Rhön. 
Aus diesem miozänen Braunkohlenvorkommen hat auch MÜLLER-STOLL 
(1936, S. 104) Reste des Spirematospermum Wetzleri beschrieben und 
abgebildet. Über die Zugehörigkeit der Form und ihren Bau sind meine 
eingehenden Angaben zu vergleichen (1936a, S. 98—101). 
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Araceae? 
Epipremnum? reniculum (Lupwie) KIRCHHEIMER. 


Mehrere Samen der noch nicht sicher gedeuteten Form stammen aus der Braun- 
kohle der Grube Ferdinandswille bei Naumburg am Bober (Schlesien). Ich habe 
sie auch in den Braunkohlenschichten der Lausitz mehrfach gefunden (1935a, 
S. 79/80; 1939). Epipremnum? reniculum ist vom Mitteloligozän bis in das ältere 
Oberpliozän verbreitet. Nach dem Feinbau der Testa muß die Herkunft von 
der A Gattung Epipremnum ScHoTT bezweifelt werden. 





Käfer-Koprolithen ? 
„Samen von Cupressinoxylon“ (ENGELHARDT 1870, S.32; Taf. 9, 


Fig. 4). 
Vorkommen: Mittweida (Taf. 9, Fig. 4) und Zschadras b. Colditz 
(Sachsen). 

Derartige Fossilien kenne ich nicht nur aus den oligozänen Lausitzer Flözen und 
der gleichalterigen Niederrheinischen Braunkohle. Sie fanden sich schon vor vielen 
Jahrzehnten in den Ligniten des obermiozänen Lagers von Salzhausen im Vogelsberg 
und der pliozänen Wetterauer Hauptbraunkohle!. Nach ihrer Beschaffenheit sind 
die gewöhnlich 0,1—0,2 cm großen, bis 0,1 cm breiten ellipsoidischen oder walzen- 
förmigen Körner keine pflanzlichen Reste, sondern wahrscheinlich Insektenkot. 
Geringe Unterschiede in der Größe und Gestalt lassen vermuten, daß die Fossilien 
auf mehrere Arten oder Gattungen zurückgehen. Sie finden sich massenhaft in 

i Gebilden oder sonstigen Hohlräumen der Lignite. Kotballen 
etwa der gleichen Größe liegen gewöhnlich beisammen. Die wahrscheinlich von 
Käfern oder ihren Larven stammenden Koprolithen sind in glänzend schwarze 
Kohle umgewandelt und strukturlos bis auf eine gegen das Innere + abgesetzte 
braune Zone, die ihre matte Oberfläche bildet. Von den durch JuRasky (1932, 
S. 1064/1065) aus einer liassischen Steinkohle abgebildeten Koprolithen eines 
Nagekäfers sind sie nur durch die wesentlich beträchtlichere Größe verschieden. 

Im Dresdener Museum befindet sich das durch ENGELHARDT (1870) erwähnte 
Lignitstück aus der wohl mittel- bis oberoligozänen Braunkohle von Zschadras. 
Seine Oberfläche wird von zahllosen dicht gelagerten Koprolithen bedeckt. Es ist 
mir unverständlich, wie der Autor diese Gebilde als Koniferensamen deuten konnte. 
Die vitritartige Beschaffenheit der Kotballen weist auf die Herkunft von holz- 
fressenden Käfern oder ihren Larven hin. 


Zusammenfassung. 


Die behandelten Pflanzenfossilien stammen aus Braunkohlenschichten 
verschiedenen Alters. Der größte Teil der Vorkommen hat Formen der 
Mastixioideenflora geliefert und muß in das Mittel- bis Oberoligozän 
gestellt werden (1938a, S. 304—315). Die bei Altenburg und Borna im 
Hangenden der mitteleozänen Braunkohle entwickelten Schichten sind 
älter. Sie dürften nach meiner Ansicht noch während des Eozäns oder 
wahrscheinlicher im Unteroligozän entstanden sein. Mit Ausnahme der 

1 Belegstücke besitzen die Geologisch -Mineralogische Abteilung des Hes- 
sischen Landesmuseums zu Darmstadt, die Preußische Geologische Landesanstalt 
Berlin und die Wetterauische Gesellschaft für die gesamte Naturkunde zu Hanau 
a.M. 
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im Bereich der Lausitz gelegenen Örtlichkeiten besitzen die erwähnten 
schlesischen Vorkommen wohl miozänes Alter, da sie keine Reste der 
Mastixioideen-Flora geliefert haben. Die nachstehende Übersicht berück- 
sichtigt nur die von neuen Örtlichkeiten mitgeteilten Reste und an alten 
Fundstellen bislang unbekannten Fossilien. Mit * versehene Formen 
wurden anderwärts aus den betreffenden Vorkommen beschrieben. 


1. Miozän. 

Grube Ferdinandswille b. Naumburg a. Bober, Kreis Sagan (Schle- 
sien): * Magnolia cor, * M. sinuata, * Vitis teutonica (sem.), *N yssa 
disseminata, * Spirematospermum Wetzleri, Epipremnum? reniculum. 

Grube Urania b. Berthelsdorf, Kreis Lauban (Schlesien): Brasenia 
victoria. 

Grube Georg Felix bei Weigersdorf, Kreis Rothenburg (Schlesien): 
Juglans sp., * Magnolia sinuata, * Vitis teutonica (sem.), * Spiremato- 
spermum Wetzleri'. 


2. Mittel- bis Oberoligozän. 

Kaditzsch b. Grimma (Sachsen): * Myrica sp., Ganitrocera torulosa. 

Wiesa b. Kamenz (sachs. Oberlausitz): * Keteleeria cf. Lochrii?. 

Merka-Quatitz b. Bautzen (sachs. Oberlausitz): * Myrica Suppanii, 
*Castanopsis Schmidtiana, * Magnoliaespermum Geinitzii, Brasenia vic- 
toria, * Mastixia pistacina, *Ganitrocera torulosa, * Tectocarya lusatica, 
Xylomastixia lusatica. 

Luttowitz b. Bautzen (sachs. Oberlausitz): Tectocarya lusatica. 

Altbernsdorf b. Bernstadt (sachs. Oberlausitz): Juglans ventricosa®. 

Bernsdorf b. Hoyerswerda (preuß. Oberlausitz): Castanopsis Schmidtia- 
na, Magnoliaespermum Geinitzii. 


3. Obereozän oder Unteroligozän. 


Thurm’sche Braunkohlengrube b. Altenburg (Thüringen): * Kirstea 
Zinkeiseni, Mastixia Meyeri, * Platymastixia cacaoides, Plexiplica Reidii. 


1 Aus der Nachbarschaft dieses Vorkommens sind Braunkohlen mit Resten der 
Mastixioideen-Flora bekannt. Jedoch ist für Weigersdorf das mittel- bis oberoligo- 
zäne Alter nicht bewiesen, da die dortige Braunkohle entgegen meinen früheren 
Angaben keine leitende Formen dieser Pfl g haft geliefert hat (1937a, 
S. 113). 

2 Übersichten der reichen Mastixioideen-Flora dieses Vorkommens habe ich ander- 
warts gegeben (1938a, S. 317; 1939). 

3 Das oligozäne Alter ist nicht bewiesen, da das Vorkommen keine Reste der 
Mastixioideen-Flora geliefert hat. Sie fanden sich aber in seiner Nachbarschaft auf 
preußischem Gebiet, z. B. bei Moys unweit Görlitz. 
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UBER DEN FEINBAU DER KIESELMEMBRAN DER DIATOMEEN. 
Von 
E. RoGALL. 


Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 23. Dezember 1938.) 


I. Einleitung. 


AnlaBlich einer biologischen Kalkablagerungs - Untersuchung des 
Schlammabsatzes der weiteren Umgebung des Moores in Kemeri, Lett- 
land, wurden unter anderem die in der chemischen Analyse gefundenen 
Kieselsäuremengen näher untersucht und spezifiziert. Diese Arbeit 
brachte es mit sich, daB auch die in dieser Gyttja gefundenen Kiesel- 
algen, von den übrigen Kieselsäurearten getrennt, mikroskopisch unter- 
sucht und bestimmt wurden. Unter dem Mikroskop war dabei mit 
einem Fluoritsystem der iiberaus zarte Bau der Panzer der Diatomeen 
besser als mit gewöhnlicher Optik zu beobachten. Das regte den Wunsch 
an, etwas über die chemische Beschaffenheit und über den Feinbau 
dieser Panzer zu erfahren. 

Eine Zusammenfassung der Arbeiten iiber den Bau der Zellhaut- 
struktur der Kieselalgen gibt Hustept (1930): Nach bisherigen Unter- 
suchungen soll die Membran aus einer organischen Grundsubstanz mit 
einer darin eingelagerten Siliziumverbindung bestehen. Nach RICHTER 
soll die Zellhaut aus Natriumsilikat in Verbindung mit einer organischen 
Substanz zusammengesetzt sein. Als Grundsubstanz wird ausschlieBlich 
Pektin vermutet, welches zuriickbleibt, wenn man die Diatomeen mit 
Fluorwasserstoffsaure, welche die Kieselsäuresubstanz herauslôst, be- 
handelt. 

Die Starke der Verkieselung ist bei verschiedenen Arten verschieden: 
während manche langes Kochen mit konzentrierten Säuren recht gut 
vertragen, werden andere schon durch Behandlung mit schwacher 
Salzsäure angegriffen und zerstört. Diese Tatsache ist auch ganz ver- 
ständlich, wenn wir die durch die feine Struktur bedingte, überaus 
große Angriffsfläche dieser Panzer in Betracht ziehen. 

Ausführlichere Arbeiten sind über diese Frage in der Literatur nicht 
zu finden. So ist z. B. gar nicht bewiesen, ob der Panzer dieser Algen 
nur aus Kieselsäure oder aus Silikaten (nach RıcHTEr) besteht. 


II. Die chemische Zusammensetzung der Kieselpanzer. 


Analysen fossiler Gure reinsten Vorkommens weisen einen starken 
Überschuß von SiO, aus. Tscutrwinsky (Novotscherkask, 1925) gibt 


Planta Bd. 29. 19 
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die chemische Zusammensetzung einer Kieselgur unter miozäner Ab- 
lagerung verschiedener Profile wie folgt an: 


POP VEU PPT 87—93% 
fm ee 1— 2% 
ee. ee 1— 2% 
a AO UT, 0,05% 
Glühverlust . . . . . . . . 4,5—11% 


Eine weitere Gur von Akhalzich (Distrikt des Gouvernements Tiflis) 
im Kaukasus hat einen Gehalt an: 


pe. Kae 1. 94,14% 
SPP RTE 0,06% 
NS es une NUS 1,13% 
22 wp ke ames, 0,28% 

Pees ga HR JTE 0,85% 

bettie Stati Digecm: rte 0,17% 
Glühverlust . . . . . . . . 2,93% 


Kieselgure verschiedener anderer Vorkommen zeigen eine ganz 
ähnliche Zusammensetzung. Selbstverständlich lassen sich aus diesen 
Guranalysen nur relative Schlüsse auf die chemische Zusammensetzung 
der reinen Kieselpanzer ziehen. 


Betrachtet man ein Stück Kieselgur, so fällt als erstes die Jahres- 
schichtung auf. Werden die einzelnen Schiehten isoliert und mikro- 
skopisch untersucht, so sieht man, daß den einzelnen aufeinanderfolgen- 
den Schichten immer wieder die gleiche Zusammensetzung eigen ist. 
Jede Schicht für sich betrachtet ergibt wiederum eine Aufeinanderfolge 
von meist verschiedenen Diatomeenpanzern mit dazwischen gelagerten 
anorganischen Teilchen wie Ton und kleinsten Mineralsplitterchen. 
Das Einbetten solcher Kieselgurpulver in Medien mit verschiedenem 
Lichtbrechungsvermögen ergibt, daß diese anorganischen Teilchen von 
verschiedenen Mineralien stammen. Durch die Sedimentation der ab- 
gestorbenen, verhältnismäßig großen Diatomeen, werden die in Wasser 
suspendierten Teilchen mechanisch mitgerissen und den Diatomeen- 
ablagerungen einverleibt. Die hochdispersen, schwebenden Tonbestand- 
teile andererseits werden einfach durch Adsorption mitgeführt. Der 
Zellinhalt der Diatomeen, so wie die übrigen organischen Begleitstoffe, 
werden bereits auf dem Wege zur Ablagerung durch die Bakterientätig- 
keit zum Teil abgebaut und mineralisiert. 

Die Betrachtung des Vorganges der Kieselpanzersedimentation 
allein ergibt schon, daß direkte Analysen von Kieselgurproben kein 
reelles Bild der chemischen Zusammensetzung ergeben können. Daher 
sind auch die oben angeführten Analysen von Guren, obgleich sehr 
reinen Vorkommens, für einen eindeutigen Schluß über die chemische 
Beschaffenheit von Diatomeenpanzern ungeeignet. Ebenso ist anzu- 
nehmen, daß die gefundenen Werte für Titan, Eisen, Aluminium und die 
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Metalle der alkalischen Erden nicht als Bestandteile der Panzer anzu- 
sehen sind, sondern mechanische Beimengungen darstellen. 

Um zu einer möglichst zuverlässigen Analyse der Kieselpanzer zu 
gelangen, wurde aus einer frischen Planktonmasse durch wiederholtes 
Schlämmen und Sieben jeweils nur eine Art von Diatomeen, und zwar 
Biddulphia sinensis und Coscinodiscus concinnus isoliert. Diese beiden 
Proben wurden, um sie von ihrem Zellinhalt zu befreien, leicht zerdrückt, 
nochmals geschlämmt und gesiebt. Die mikroskopische Kontrolle 
ergab fast reine und zarte Panzerbruchstücke. Das auf diese Weise 
gereinigte Material wurde 24 Stunden bei 105° getrocknet und erst dann 
zur Analyse verwandt. 


Eine bestimmte Menge davon wurde im elektrischen Ofen 4—5 Stun- 
den einer Temperatur von 1200° ausgesetzt. Als Resultat war ein Verlust 
von 1,92—1,98% chemisch gebundenen Wassers zu verzeichnen. Der 
Glührückstand wurde weiter im Platintiegel mehrmals mit reinstem 
Ammonfluorid unter Zusatz von 0,5 cem konzentrierter Schwefelsäure 
abgeraucht, ausgeglüht und dann gewogen. Die Reaktion verläuft nach 
folgender Gleichung: 

SiO, + 6HF = 2H,0 + H,SiF, . 

Die Berechnung ergab für: 


Biddulphia sinensis: 
1,92% chemisch gebundenes Wasser (Glühverlust) 
96,80% SiO, 
1,26% Al,O,+ Fe,0, 
99,98% 
Coscinodiscus concinnus: 
1,98% chemisch gebundenes Wasser (Glühverlust) 
96,16% SiO, 
1,80% ALO, + Fe,0, 
~ 99,94% 

Eine Trennung des Aluminiums vom Eisen konnte wegen der Spär- 
lichkeit der Analysensubstanz nicht vorgenommen werden. 

Beide Analysenresultate des, wie eingangs angegeben, gereinigten 
rezenten Materials stimmen gut überein. Aus diesen Analysen ist zu er- 
sehen, daB sich in den Panzern reine Kieselsäure in überwiegender Menge 
befindet und daB an eine Verbindung von Kieselsäure mit Aluminium 
und Eisen nicht zu denken ist. Die Abwesenheit des Titans und der 
Metalle der alkalischen Erden beweist, daB sie nicht zu den Aufbau- 
stoffen der Diatomeenpanzer gehéren. Durch eine qualitative Zusatz- 
analyse wurde weiterhin der Beweis erbracht, daB die Elemente Alu- 
minium und Eisen, ungeachtet der sorgfältigsten Reinigung des Ana- 
lysenmaterials, nur auf Verunreinigung durch anhaftende Tonteilchen 
beruhen kénnen. Diese Analyse wurde auf folgende Art ausgefiihrt: 

19* 
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Einige der größten und reinsten Splitter der gereinigten Diatomeenpanzer 
wurden unter dem Mikroskop ausgesucht, auf ein blankgeputztes Platin- 
blech gebracht und, wie in der Hauptanalyse, mit einer geniigenden 
Menge Ammonfluorid und Schwefelsäure abgeraucht. Diese Operation 
wurde mehreremals wiederholt und das Platinblech zuletzt mikroskopisch 
auf evtl. verbliebene Reste genauestens untersucht. Es erwies sich dabei, 
daB die Reaktionsprodukte der verwandten Diatomeenpanzersplitter 
unter solchen Bedingungen vollstandig verdampft waren. 

Diese Analysen ergeben somit, daB die untersuchten Panzer aus reiner 
Kieselsäure nebst ihrem Konstitutionswasser bestehen müssen. 

Ein weiterer Beweis zugunsten eines SiO,-Panzers der Diatomeen 
kann mit Rôntgenstrahlen durch Untersuchung der Präparate nach der 
DEBYE-SCHERRER-Methode erbracht werden. Diese ermöglicht fest- 
zustellen, ob wir es mit regelmäBig gebauten Gittern zu tun haben 
und wie groß etwa die regelmäßig gebauten Gebiete sind. Dabei schien 
es auch wünschenswert festzustellen, wie sich fossiles und rezentes 
Material gegenüber Röntgenstrahlen verhält. Für solche Zwecke müssen 
Präparate gewählt werden, die weitgehend von mechanischen, wie z. B. 
Quarzsplitterchen und Tonteilchen, so wie lebensbedingten Beimengungen 
befreit sind. Ein so reines Material in der Natur zu finden ist kaum mög- 
lich, so daß ein jedes Untersuchungsobjekt ganz individuell und nach 
Bedarf gereinigt werden mußte. Obwohl durch immer wieder vorge- 
nommene mikroskopische Betrachtung auf Reinheit geprüft wurde, 
erwiesen sich doch einzelne Präparate nach der Röntgenaufnahme 
als unbrauchbar, denn auf dem Film erschienen die Linien des Quarzes. 

Diese Quarzlinien auf den Filmen der durchstrahlten Algen waren 
so auffällig, daß sogar ganz minimale Quarzbeimengungen bei nur 
genügend langer Bestrahlung die Quarzinterferenzen ergaben. Somit 
dürfte diese Erscheinung in der Technologie der Kieselgurfabrikation 
zur Bestimmung des Quarzgehaltes der Gurproben verwendet werden 
können, und zwar auf Grund einer entsprechenden Tabelle, in der die 
Intensität und Dauer der Strahlung festgelegt ist. 


II. Das Material. 


Das Aussuchen, Reinigen und Vorbereiten des Materials erfolgte folgender- 
maßen: Aus einem 10 X 5x 10 cm großem Stück fossiler Kieselgur Nr. 200 von sehr 
grober Jahresschichtung wurden reinste etwa 1 cmm große Stücke herausprä- 
pariert, zwischen zwei Zellulosefilmen leicht zerdrückt und mit destilliertem Wasser 
längere Zeit geschlämmt. Die feinsten Fraktionen wurden verworfen, die mittleren 
mit meist unversehrt gebliebenen Diatomeen aufgefangen und durch vielfaches 
Sieben gereinigt, bei einer Temperatur von 40—50° getrocknet, in der Achatschale 
leicht zerrieben und durch ein feines (0,08—0,1 mm Lochweite) Phosphorbronze- 
sieb gestrichen. Quarzteilchen ließen sich daraufhin im hergestellten Präparat 
nicht mehr feststellen. Diese Gur war unbekannter Herkunft, den darin enthaltenen 
Diatomeen nach zu urteilen, aus Süßwasser stammend und aus geologisch ver- 
hältnismäßig alter Zeit. 
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Weitere gute Präparate (gereinigt ebenso wie die vorhergehenden) stammten aus 
einer obermiozänen Ablagerung von Altenschlirff, Deutschland Nr. 491 und einer 
postglazialen Ablagerung subatlantischer Zeit von Osby, Schweden Nr. 493. Beide 
Präparate hatten ein rein weißes Aussehen. Das Präparat Nr. 492 enthält fossile 
Kieselgur der Diluvialzeit aus dem Interglazial von Hützel, Lüneburger Heide. 
Durch Aussuchen und leichtes Zerreiben, verbunden mit Schlämmen und Sieben 
wurden die großen Formen einer Stephanodiscus-Art isoliert. Durch weiteres Wasser- 
spülen konnten die restlichen Tonteile abgetrennt werden. 

Von rezenten Diatomeen wurden folgende Arten verwandt: 


— Nr. 58 Fragillaria capucina, var. mesolepta, Rabenhorst. 
Nr. 402. Chaetoceras Whighami, Brightw. 
Nr. 609. Gomphonema olivaceum (Lyngbye) Kiitzing. 
Nr. 678. Thalassiosira baltica (Grun.) Ostenf. 
” Nr. 68a. Coscinodiscus concinnus, W. Smith. 
ie Nr. 680b. Biddulphia sinensis, Greville. 


Die Alge Nr. 58 stammte aus einem klaren, langsam fließenden Bach der weiteren 
Umgebung von Ventspils, Lettland. Die Ufer dieses Baches waren gut begrast 
und mit dichten Büschen bewachsen. Die zarten Gallertmassen wurden dem Bach 
entnommen, gut mit Wasser gespült und in schwefelsaurer Permanganatlösung 
2 Tage lang einer Temperatur von 40° im Thermostaten ausgesetzt, dann mit 
Kaliumoxalat entfärbt, mit viel Wasser gespült und bei Zimmertemperatur ge- 
trocknet. Dieses Material erwies sich frei von störenden Beimengungen. 

Das Präparat Nr. 402 stammte aus einem Planktonfang im Vorhafen von Vent- 
spils am 22. 4. 35. Das Material ließ sich noch ganz frisch, dank dem zarten Bau, 
den langen Fortsätzen und der Schwebefähigkeit leicht durch vielmaliges Schlämmen 
von der Begleitwelt trennen. Mit Alkohol und Äther getrocknet ergab diese Alge 
ein gutes Röntgenmaterial. 

Das Präparat Nr. 609 wurde dem leicht brackigen Wasser der Flußmündung 
der Venta, Lettland. entnommen. Es waren schnell angewachsene, flutende, bis 
10 cm lange Gallertzöpfe, die zur noch zarteren Behandlung als das Material Nr. 58, 
mit 2% Zitronensäurelösung 2 Stunden geschüttelt wurden, um die Gallertscheiden 
zu lösen. Weiter wurde alles mit Wasser gut gespült und durch mehrfaches Sedi- 
mentieren und zuletzt mit starkem Alkohol und Narkoseäther entwässert. 

Präparat Nr. 687 wurde dem Plankton aus dem Rigaer Meerbusen am 10. 10. 36 
entnommen, durch Schlämmen und Sieben wiederum gereinigt und zur weiteren 
Arbeit verwandt. 

Die Präparate Nr. 680a urd b wurden einem Planktonfang in der Nordsee ent- 
nommen, der mir auf meine Bitte hin freu ıdlichst von der Staatlichen Biologischen 
Anstalt auf Helgoland mit 2% Chloroform konserviert, übersandt wurde. Dieses 
Material ließ sich bestens reinigen, indem die große Coscinodiscus-Art sehr leicht 
durch Phosphorbronzesiebe entsprechender Maschenweite abgesiebt werden konnte. 
Eine beachtenswerte Eigenschaft dieser Alge ließ sich während der Reinigung 
feststellen: sie bleibt ziemlich fest an den Spülgefäßwandungen haften und läßt 
sich nur schwer durch einen kräftigen Wasserstrahl verrücken, so daß man sie nach 
gründlichem Auswaschen mit einem feinen Pinsel abstoßen und sammeln kann. 
Dank ihrer außerordentlichen Größe konnte diese Alge noch einem weiteren Reini- 
gungsprozeß unterworfen werden, denn es stellte sich nach vielen, zuerst vergeb- 
lichen Versuchen heraus, daß sich Antiformin besonders gut zur Zerstörung der 
Pektinsubstanzen und der Zellinhaltsstoffe eignet. Schon einige Minuten langes 
Schütteln mit dem dreifachen Volumen der Antiforminlösung führt zum Ziel. 
Das Ende der Zerstörung der organischen Substanz läßt sich am Farbwechsel 
des Chlorophylls gut erkennen. Um die Schalen bestmôglichst zu schonen, ist ein 
sofortiges, gründliches Auswaschen unerläßlich, was sich auch leicht auf einem 
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entsprechenden Phosphorbr ieb bewerkstelligen läBt. Das restliche Wasser 
wird zuletzt mit starkem Alkohol entfernt. Die Biddulphia, durch ihren zarten 
Bau und doch ansehnliche GrôBe gekennzeichnet, lieB sich leicht abschwemmen. 
Da außerdem die meisten Exemplare dieser Alge durch die Behandlung in zwei 
Teile zerfallen und dadurch ihres restlichen Zellinhaltes beraubt werden, so konnte 
daraus ein besonders gutes Material bereitet werden. 

Als unbrauchbar, da unmöglich zu reinigen, erwiesen sich verschiedene rezente 
Diatomeen aus Schlammablagerungen vom Kanierisee bei Kemeri, ebenso eine 
fossile Gur aus miozänen Ablagerungen von Oran, Algerien. 








IV. Die röntgenographische Untersuchung. 


Die auf die obige Weise hergestellten Präparate konnten nun zur 
röntgenographischen Untersuchung verwendet werden. Es wurde nach 
der Methode von DEBYE und SCHERRER gearbeitet. Bekanntlich er- 
fahren Röntgenstrahlen (elektromagnetische Schwingungen kurzer 
Wellenlänge von 2—0,06 - 10-7 mm) eine Beugung durch Kristallraum- 
gitter, und die entstehenden Sekundärstrahlen erzeugen auf dem photo- 
graphischen Film bestimmte punktförmige Schwärzungen. Geeignete 
Betrachtungen an den entstandenen Bildern erlauben dann Schlüsse 
über den Feinbau der durchstrahlten Stoffe zu ziehen. 

Nicht nur einzelne Kristalle ergeben solche punktförmige Bilder, 
sondern auch, wie das DEBYE und SCHERRER gezeigt haben, feinpulveri- 
sierte Stoffe. Man erhält aber in solchen Fällen keine punktförmigen 
Schwärzungen auf dem Film, sondern konzentrische Interferenzringe, 
die durch Summation sehr vieler Punkte entstanden sind. Da in einem 
Pulver sehr viele Teilchen vorhanden sind und diese wirr durcheinander 
liegen, so ist dadurch dem Röntgenprimärstrahl die Möglichkeit gegeben, 
jeweils von Teilchen in verschiedenster Stellung reflektiert bzw. gebeugt 
zu werden. Diese Reflexion kann aber nur dann erfolgen, wenn der 
Röntgenstrahl mit den kristallographischen Flächen der Körner ganz 
bestimmte Winkel — die Glanzwinkel — einschließt. Die von den 
einzelnen Flächen reflektierten Strahlen bilden deshalb auf dem Film 
„DEBYE-SCHERRER“-Kreise. 

Ist das aufgetragene Präparat grobkristallin, so sehen die Interferenz- 
ringe punktartig aus; je feiner die Kristallite des Präparates, um so 
gleichmäßiger sind dann die Ringe. Bei einer Größe der Kristallite 
des Präparates von etwa 104 bis 10-5 cm fallen die Ringe sehr scharf 
aus, was übrigens auch noch von der Dicke des aufgetragenen Präparates 
abhängt; dünnere Präparate liefern schärfere Interferenzen. Die Inter- 
ferenzen sind somit ein untrügliches Kennzeichen des kristallinen Auf- 
baues der Materie. Vermindert sich aber der Korndurchmesser noch 
weiter, so daß einzelne Körner nur aus einer beschränkten Anzahl von 
Atomlagen bestehen, so beobachtet man eine Verbreiterung der DEBYE- 
Linien. Diese Verbreiterung ist um so größer, je kleiner die Kristallite 
werden. Bestehen die Kristallite des Präparates nur aus wenigen Atom- 
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lagen, so nimmt die Verbreiterung der Ringe noch weiter zu, so daB sie 
kaum erkennbar werden. In diesen Fällen spricht man von einem 
amorphen Aufbau der Substanz. Die DEBYE-Aufnahmen ermôglichen 
somit zu entscheiden, ob wir es mit einem kristallinen oder amorphen 
Stoff zu tun haben, und weiter, ob der Stoff fein- oder grobkristallin 
ist. Durch Photometrierung der Beugungsringe läßt sich sogar aus der 
Halbwertsbreite der Linie die Korngröße berechnen (LAUE, Bri, 
Britt und PELZER). Die pulverisierten und gesiebten Präparate wurden 
auf etwa 0,08—0,1 mm dicke Stäbehen aus LINDEMANN-Glas, einem für 
Röntgenlicht indifferenten Lithiumglas, die mit einem nicht trocknen- 
dem Leim ! bestrichen waren, gleichmäßig aufgetragen (STRAUMANIS und 
MELLIS, 1935). Jedes Stäbchen saß in zentrierbaren Objektträgern 
und konnte mit deren Hilfe unter dem Mikroskop eingestellt werden, 
so daß die Drehachse genau mit der Stabachse zusammenfiel. Zusammen 
mit dem Kameradeckel und Objektträger wurde dann das Präparat in 
die DEBYE-SCHERRER-Kammer mit Film gesetzt. Das Präparat, durch 
eine Uhr in langsame Rotation versetzt, wurde je nach Bedarf 3 bis 
15 Stunden mit monochromatischen Röntgenstrahlen belichtet. Ver- 
wandt wurde eine Kupferantikathode (Cu—K,- und K,-Strahlung). Die 
Spannung betrug 40 kV bei 5—6 Milliampere Stromstärke. 

Nach Entwicklung der einzelnen Filme zeigte rezentes, chemisch 
ganz unbearbeitetes Diatomeenmaterial (Abb. la), überhaupt keine 
Beugungsringe, sondern nur eine Strahlenstreuung um den Durchstoß- 
punkt des einfallenden Strahlenbündels. Der Theorie nach kann dieses 
Resultat nur so gedeutet werden, daß sich in den rezenten Diatomeen- 
panzer keine größeren Kristallite befinden, die die Röntgenstrahlen 
zur Interferenz bringen könnten, vielleicht nur solche, die unter der 
Dimension von Kolloidteilchen stehen, was wir zur Zeit mit dem Namen 
„amorph‘ bezeichnen. Es ist anzunehmen, daß in den winzigen Kon- 
glomeraten nur einige geordnete Atomlagen vorhanden sind, wie z. B. 
in Gläsern (Braae, 1930). 

Was die fossilen Diatomeen betrifft, so zeigen die postglazialen und 
interglazialen Ablagerungen fast das gleiche Röntgenbild wie die rezenten, 
nur ist bei letzteren eine Änderung in den äußerst schwach hervortreten- 
den Ringschatten ? vorhanden (Abb. 1b). Bei Aufnahmen der miozänen 
Ablagerung vertiefen sich dieselben Schatten; bei geologisch sehr altem 
Material (Nr. 200) treten sie deutlicher vor (Abb. 1c)?. 

Aus diesen Untersuchungen ergibt sich, daß mit zunehmendem Alter 
die Kieselsäure der abgelagerten Diatomeen einer inneren Metamorphose 

ı Für Röntgenstrahlen vollkommen indifferent und als nichttrocknend erwies 
sich Höchster Baumleim. 

2 Die Schatten und Ringe sind hell, da alle Bilder Negative darstellen. 

3 Der Raumersparnis wegen sind von den vielen Abbildungen der Röntgenauf- 
nahmen nur die unumgänglichsten wiedergegeben, auch sind die überaus zarten 
Unterschiede nicht gut zu reproduzieren. 
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unterworfen ist. Es ist anzunehmen, daß die anfangs unregelmäßig 
gelagerten SiO,-Moleküle sich einem bestimmten Anlagerungs- (Koordi- 
nations-) Prinzip unterwerfen und allmählich auf diesem Wege Teilchen 
mit einem Kristallgitter entstehen, welche dann die Röntgenstrahlen zur 
Interferenz bringen. Die Teilchensind jedoch nur von kolloidaler Dimension. 





Abb. 1. Röntg fnah rezenter und fossiler Diatomeen (Cu-Strahlung; 40 kV, 6 Milli- 
ampere; 15—20 Stunden) und zum Vergleich eine Opalaufnahme. a Präp. Nr. 680a, chemisch 
unbearbeitete, rezente Coscinodiscus consinnus. b Präp. Nr. 492, gereinigte Diatomeen- 
panzer einer Kieselgur der Diluvialzeit aus dem Interglazial von Hützel, Liineburger Heide. 
e Präp. Nr. 200, fossile Algen der älteren Tertiärzeit unbekannter Herkunft, Süßwasser- 
Diatomeen enthaltend. d Milchopal, unbekannten Fundortes. 
Bei c und d sind die äußerst schwachen Ringschatten durch Punkte markiert. 





Ebensolche Ringschatten erhielt RINNE (1924) bei der Durchstrah- 
lung von Hydrophan, Milchopal, Hyalith von Waltsch und Kieselgur. 

Um diese Feststellung, daß die Panzer der fossilen Diatomeen, ihrem 
geologischen Alter entsprechend, aus amorpher bis zu kolloidaler Kiesel- 
säure bestehen, zu prüfen, wurden Aufnahmen von Substanzen, welche 
aus Kieselsäure bestehen, unternommen. 

Pulverisierter Opal aus den Beständen des hiesigen Mineralogischen 
Institutes wurde 12 Stunden lang durchstrahlt. Es ergab sich eine dem 
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Material Nr. 200 vollkommen gleiche Ringschattenbildung nur von wenig 
größerer Intensität. Die erhaltenen Ringschatten dürften denen von 
Rinne gefundenen entsprechen (Abb. 1d). 

Aufnahmen von Opalen anderer Fundorte sind von Levin und Orr 
(1933) gemacht worden, die verschiedene und in den meisten Fällen 
intensivere Ringschatten bekommen haben. Diese Ringschatten weisen, 
wie die Autoren annehmen, auf eingelagerte Kristallite von hochtempera- 
turigem Cristobalit hin. 

Ebensolche Röntgenbilder erhielten dieselben Verfasser von altem, 
kristallinisch gewordenem Siliziumglas und von frisch bereitetem und 
darauf stark geglühtem SiO,-Gel. Von 9 durchstrahlten Opalen ver- 
schiedener Fundorte, ergaben 6 die Anwesenheit der Linien des Cristo- 
balits. Eine Aufnahme zeigte eine Mischung von hoch und niedertempe- 
raturartigem Cristobalit, zwei andere zeigten wiederum eine Mischung 
von Quarz und Cristobalit. Oft genügte eine Belichtungszeit von 3 Stun- 
den, um diese Bilder zu erhalten. Die Verfasser wagen die gefundenen 
Linien weder den Spektren des Cristobalits noch denen des Quarzes 
zuzuschreiben. 

Wie man aus diesen Untersuchungen ersehen kann, ist die Opal- 
struktur nicht einheitlicher Beschaffenheit, und es gibt Übergänge 
zwischen amorpher, kolloidaler und eben beginnender schwach kristal- 
liner Struktur. Die Differenzen dürfen augenscheinlich mit dem ver- 
schiedenen Alter dieses Minerals in Verbindung gebracht werden, so 
wie mit der Lagerung unter verschiedenen Bedingungen, z. B. von 
Druck und Temperatur. 

Wie sich die Temperatur auf die Änderung des Baues der Panzer 
der Diatomeen auswirken könnte, läßt sich leicht durch Erhitzen des 
Materials prüfen. Dadurch könnte noch ein Beweis geliefert werden, 
daß die Panzer aus reiner SiO, bestehen. 


V. Änderungen in der Kieselsäurestruktur der Diatomeen 
durch hohe Temperatur. 

Ausgehend von der Tatsache, daß sich der molekulare Aufbau der 
verschiedenen SiO,-Arten durch hohe Temperaturen weitgehend, ja 
sogar radikal ändert (FENNER, 1913), wurden gereinigte Diatomeen- 
panzer im Platintiegel mit Hilfe des elektrischen Ofens auf hohe Tempe- 
raturen erhitzt. Die Temperaturen ließen sich mittels eines Pt-, Pt-Rh- 
Thermoelementes und eines Galvanometers messen. 

Die durch die Temperaturen bedingten Änderungen bestehen zuerst 
beim Beginn des Glühens in einem Kornwachstum, was sich durch 
deutlichere Linien bemerkbar macht; weiterhin setzen Umwandlungen 
nach bestimmten Gesetzmäßigkeiten ein. 

Die Beständigkeit der einzelnen SiO,-Minerale ist temperatur- und 
druckbedingt (FERGUSON; Merwin, 1918; GREIG, 1927 und Wire, 
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1924), und zwar sind die einzelnen Spezies bei Atmosphärendruck an 
folgende Temperaturenbereiche gebunden: B-Quarz und Chalzedon 





Abb. 2. Röntgenaufnahmen der auf 1200° erhitzten rezenten und fossilen Diatomeen, Chalze- 
don und Quarz. a Präp. Nr. 680a Coscinodiscus concinnus W. SMITH; b Präp. Nr. 680a 
Coscinodiscus concinnus W. SMITH (Antiforminbehandlung); € Präp. Nr. 680b Biddulphia 
sinensis, Greville; d Präp. Nr. 200 fossile Diatomeenpanzer; e Präp. Nr. 600 erhitzter 
Chalzedon; f Präp. Nr. 60a künstlicher Tridymit aus Quarz. 


zwischen 230—575° C. a-Quarz 575—870°, a-Tridymit 870—1470° C. 
a-Cristobalit 1470—1713° C. 
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Dieser Tatsache Rechnung tragend und unter Anwendung der not- 
wendigen Bedingungen wurde zuerst der Glühversuch mit den Diatomeen- 
panzern allein vorgenommen. Verwandt wurden die Panzer der Concino- 
discus concinnus und 30 Stunden lang einer Temperatur von 1000° aus- 
gesetzt. Die nachherigen Röntgenaufnahmen zeigten die Anwesenheit 
von Tridymit, jedoch nur undeutlich. Um die Umwandlung zu be- 
schleunigen, wurde den Panzern im Tiegel Na,Wo,-2H,O beigegeben. 
Gerade dieses Flußmittel wurde gewählt, weil es sich nachher sehr 
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Abb. 3. Rüntgendiagramme des Quarzes und Chalzedons, der erhitzten Kieselsäurepanzer, 

der Diatomeen und der Vergleichssubstanzen. a Quarz Nr.60, Abb. 4a; b Chalzedon Nr. 600, 

Abb. 4b; c Tridymit I ist bei 1200° geglühter Chalzedon Nr.600, Abb. 2e; d Tridymit III 

ist bei 1170° geglühter Quarz Nr. 60, Abb. 2f; e Chalzedon bei 1170° geglüht; f Concinodiscus 

concinnus Nr. 680a (Antiforminbehandlung) und ebenfalls geglüht, Abb.2b; h Biddulphia 

sinensis Nr. 680a bei 1200° geglüht, Abb. 2c; i Fossile Gur Nr. 200, 30 Stunden bei 1200° 
geglüht, Abb. 2d. 


L 





leicht durch Lösen in Wasser entfernen ließ. Um eine Auflösung der 
Panzer im Schmelzfluß während des Glühprozesses zu verhüten, wurde 
vom Flußmittel nur etwa die halbe Raummenge der Diatomeenmasse 
genommen. Die Anwendung des Na,Wo, als Flußmittel und einer 
Temperatur von 1170—1200° vermindert die Glühdauer beträchtlich. 
Drei Stunden genügten schon vollkommen, um bei nachfolgender Be- 
strahlung reine Interferenzbilder festzustellen. Unter diesen Bedingungen 
wurden rezente Concinodiscus concinnus, Biddulphia sinensis und fossile 
Gur Nr. 200 dem Glühprozeß unterworfen. Die nachherigen Röntgen- 
aufnahmen zeigten deutlich die Ringe des Tridymits (Abb. 2a—d). 
Vergleichsweise wurden Chalzedon und Quarz ebenso bearbeitet und 
aufgenommen; das Ergebnis war, daß sich die erhaltenen Linien in 
nichts von denen der Aufnahmen der geglühten Panzer unterschieden 
(Abb. 2e, f). 

Die Messungsergebnisse an den einzelnen Röntgenbildern sind zum 
Teil in dem Diagramm (Abb. 3) zusammengestellt. 
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Die Diagramme der geglühten, feindispersen Kieselsäure rezenter, 
so wie die der fossilen Diatomeen mit ihrer eben beginnenden geordneten 
Strukturbildung zeigen übereinstimmend die Struktur des Tridymits, 
wie sich aus dem Vergleich mit den Réntgendiagrammen des künstlich 
hergestellten Tridymits (Abb 3c, d, e) ergibt. Dagegen sind diese Auf- 
nahmen ganz verschieden von denen des Quarzes (Abb. 3a, 4a) und 
denen des Chalzedons (Abb. 3b, 4b). Die beiden letzten Aufnahmen 





Abb. 4. Rônt fnah a von Quarz und b von Chalzedon. 





wurden hergestellt, um den überaus groBen Unterschied ihrer charakte- 
ristischen Linien von denen des Tridymits zu zeigen. Es muB hinzu- 
gefiigt werden, daB Chalzedon nach der neueren Forschung ebender- 
selbe niedertemperaturige Quarz ist, nur von feinfaserigem Bau mit einer 
Beimengung von Opal. 

Es folgt also, daB durch Glühen der Panzer rezenter und fossiler 
Diatomeen sich zuerst die Kristallstruktur des Tridymits bildet. AuBer- 
dem ergeben Messungen an den erhaltenen Ringschatten der nicht- 
geglühten, ältesten, fossilen Diatomeen und des Opals, daB auch diese 
dem Tridymit gehören, was an den drei intensivsten Interferenzringen 
des Tridymits zu erkennen war. Bei der Alterung bildet sich somit 
zuerst Tridymit. 

Zieht man noch in Betracht, daß BanyA1 (1934) im Csibolyaärok 
bei Magyarhermany haselnuß- bis faustgroße verschiedenfarbige Opale 
gefunden hat, die sehr reich an Diatomeeneinschlüssen sind (besonders 
reichhaltig erwiesen sich Stücke aus nächster Nähe des Dorfes Varjüvär), 
so könnte aus diesen Befunden bei eingehender Behandlung vielleicht 
etwas Näheres über die Genese der Opale zutage gefördert werden. 


VI. Zusammenfassung. 
Das Ergebnis der Untersuchungen ist folgendes: 
1. Aus den betrachteten chemischen Untersuchungen geht hervor, 
daß die Panzer von Süßwasser- und Meeresdiatomeen aus reiner Kiesel- 
säure bestehen. 
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2. Eine weitere Stiitze für reine Kieselsäure ergibt die rôntgeno- 
graphische Analyse. Dank ihr läßt sich als thermisches Umwandlungs- 
produkt der Panzer Tridymit erkennen, der reiner Kieselsäure entspricht. 

3. Die Röntgenstrahlung erlaubt, in den Feinbau der Kieselskelette 
zu dringen und ergibt für die Panzer rezenter Süßwasser- und Meeres- 
diatomeen einen subkolloidalen Bau, für die fossilen Arten dagegen eine 
dem geologischen Alter nach fortschreitende Opalstrukturbildung. 

4. Da diese Untersuchungen identische Röntgendiagramme für 
fossile Diatomeenpanzer wie für Opale ergeben und da in natürlichen 
Opalen zahlreiche Diatomeenpanzer gefunden worden sind, dürfte von 
hier aus vielleicht einiges Licht auf die unbekannte Genese sedimento- 
gener Opale fallen. 

5. Als praktisches Ergebnis kann gebucht werden, daß die röntgeno- 
graphische Methode als Grundlage zur Bestimmung des Quarzgehaltes 
als Beimengung von Kieselgurproben dienen kann. 


Für stetige und freundlichste Unterstützung mit Ratschlägen sage ich dem 
Leiter des analytischen Laboratoriums der Universität Herrn Dozenten Dr. chem. 
M. STRAUMANIS auch an dieser Stelle meinen besten Dank. Für die Beschaffung 
von Untersuchungsmaterial bin ich den Herrn Dr. W. Jessen, Gießen, Privat- 
dozent O. Meuus, Riga; Dr. R. Nassans, Paris; Dr. W. RoErke, Halle und 
Dr. E. Voret, Halle sowie der biologischen Anstalt auf Helgoland, den Fiskeri- 
direktoren in Bergen, der Kieselgurfabrik Haslaroed in Osby, Schweden und den 
Vereinigten deutschen Kieselgurwerken in Hannover zu außerordentlichem Dank 
verpflichtet. 

Besonderen Dank für einen immer wieder freundlichst zur Verfügung gestellten 
Seeschlepper zum Fang des Planktons gebührt dem Hafenchef der Venta, Herrn 
Kapitän zur See V. ABELNIEKS. 
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(Aus dem Pflanzenphysiologischen Institut Ultuna-Uppsala.) 


ÜBER DIE SCHWERMETALLKATALYSE 
DER NITRATASSIMILATION. 


Von 
Hans BURSTRÖM. 


Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 14. Januar 1939.) 


Einleitung. 

WARBURG und NEGELEIN haben schon 1920 gezeigt, daß die NO,- 
Assimilation durch Chlorella von Eisen katalysiert wird. Sie haben dabei 
die indirekte Methode gebraucht, die Mitwirkung des Eisens durch die 
Empfindlichkeit der Reaktion gegen HCN-Vergiftung festzustellen. 
Spätere Versuche, die Rolle des Eisens direkt nachzuweisen, sind aber 
nicht erfolgreich gewesen. Die Ursache hierfiir wird am besten durch 
die Arbeiten von GAERTNER (1937) und Ross (1938) beleuchtet, die an- 
schaulich zeigen, wie streng die NO,-Assimilation von der Kohlenhydrat- 
zufuhr abhängig ist, ein Umstand, auf den auch früher mehrmals 
hingewiesen wurde (z. B. von Dirrricn 1930, Burstrém 1937). Bei 
Eisenmangel wird die Photosynthese gelähmt, und diese indirekte Wir- 
kung des Eisenmangels auf die Assimilation verdeckt die zu erwartende 
direkte Wirkung. Ein weiterer Grund dafiir, daB die NO,-Assimilation 
— im weitesten Sinn genommen — experimentell schwer zu fassen ist, 
liegt darin, daB sie in zwei Stufen verläuft, die physiologisch wenig 
Gemeinsames haben. Sie wird durch die NO,-Aufnahme aus dem 
Nährmedium eingeleitet — durch die aktive Ionenaufnahme — und 
erst danach setzt die eigentliche Assimilation ein — die stufenweise 
Reduktion des NO, und seine Überführung in organischen N. Wenn 
man somit, wie es WARBURG getan hat, mit Assimilation die gesamte 
Reaktionskette von der Aufnahme des NO, bis zum Vorliegen des Stick- 
stoffs in reduzierter Form bezeichnet, wird man darin auch den Me- 
chanismus der Ionenaufnahme einschließen. Von LUNDEGÂRDH und 
Burstr6m (1933) ist aber dargetan worden, daß die NO,-Aufnahme an 
die Anionenatmung geknüpft ist, und daß diese Atmungsform sowohl 
hinsichtlich ihrer Stärke als auch ihrer Empfindlichkeit gegen HCN 
mit der Extrakohlensäurebildung von WARBURG und NEGELEIN über- 
einstimmt, welche diese mit der NO,-Reduktion in Verbindung setzen. 
Die Möglichkeit ist deshalb nicht von der Hand zu weisen, daß gewisse 
Teile der Warsurcschen Assimilation nicht auf die wirkliche Assimi- 
lation, sondern auf die Ionenaufnahme bezogen werden könnten. Da 
LuNDEGARDH und BursTRÔM ihrerseits aber nicht die assimilierte, 
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sondern nur die durch die Pflanze aufgenommene NO,-Menge bestimmt 
haben, kann der Vergleich der Ergebnisse nicht weiter gefiihrt werden. 
Auch sind Material und Versuchsanstellung in den beiden Arbeiten so 
verschieden, daB ein Vergleich in Einzelheiten uns nicht berechtigt 
schien. 

Für die Untersuchung der Einwirkung der Schwermetalle auf die 
eigentliche Assimilation der lebenden Pflanze ist es immerhin notwendig, 
diese vom Ionenaufnahmevorgang zu trennen. Bei intaktem Pflanzen- 
material ist dies nur dann môglich, wenn die Aufnahme sehr schnell 
und die Assimilation verhältnismäßig langsam erfolgen, so daß NO, 
im Überschuß in der Pflanze gespeichert wird. Auch müssen indirekte 
Wirkungen der Schwermetalle, besonders Mangel an Kohlenhydraten, 
ausgeschlossen werden. Die Versuchsdauer muß kurz gewählt werden, 
damit Differenzen im Zuwachs der Pflanzen die Assimilationsintensität 
nicht beeinflussen können. Schließlich muß strengstens steril gearbeitet 
werden, um Störungen durch Infektion zu vermeiden. 

Um eine Methode zu finden, die diese Anforderungen erfüllt, wurde 
eine große Anzahl Versuche über die allgemeinen Bedingungen der NO,- 
Assimilation ausgeführt; sie werden andernorts ausführlich besprochen. 
Hier wird nur die endgültige Versuchsanordnung beschrieben, die in den 
folgenden Versuchen verwendet wurde. 


Methodisehes. 

Als Material dienten abgeschnittene Wurzeln von Weizenkeimlingen. 
Die Körner (Sommerweizen Diamant) wurden in Sublimatformalin 
auf übliche Weise vorgebeizt. Sie wurden dann in Sätzen von je 4—5 g 
etwa 1 Stunde in 95%igen Alkohol in 50 ml ERLENMEYER - Kolben 
sterilisiert, der Alkohol abgespiilt und 7,5—8,5 ml 2% H,O, zugegeben. 
Die Körner blieben darin 2 Stunden lang liegen, danach wurde der 
gesamte Inhalt des Kolbens in eine sterile PETRI-Schale entleert. Die 
Körner keimten darin im Dunkeln und ohne weiteren Wasserzusatz. 
Nach 4 Tagen, als die Wurzellänge etwa 2 cm betrug, wurden die Pflanzen 
für Versuche verwendet. Unter Einhaltung der üblichen bakteriologi- 
schen Vorsichtsmaßregeln wurden aus jeder Schale die Wurzeln von 
15—20 Pflanzen abgeschnitten, in etwa 75 ml Aqua ster. gewaschen 
und in ein Probegefäß gebracht. Als solche dienten 100 ml Weithals- 
ERLENMEYER-Kolben, sie waren im voraus mit 15—20 ml Probelösung 
beschickt, mit Baumwollepfropfen geschlossen und 30 Min. bei 110° 
autoklaviert worden. Durch den Pfropfen ging ein enges Glasrohr bis 
an den Boden des Kolbens, dessen oberes Ende durch einen Gummi- 
schlauch mit einem Bakterienfilter verschlossen wurde. Durch dieses 
Rohr konnten die Lösungen während der Versuchsdauer gelüftet werden. 

Anfangs wurde durch Impfung auf Nähragar nach Beendigung der 
Versuche geprüft, ob die Proben steril geblieben waren; später wurde 
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dies vernachlässigt, als sich herausstellte, daB bei genügender Übung 
Infektion nur selten zu befürchten war, und daß, wenn solche von Zeit 
zu Zeit auftrat, die Lösungen immer deutliche Opaleszenz zeigten, und 
zwar lange bevor die Infektion stark genug war, um auf die Versuchs- 
ausschläge störend einzuwirken. Übrigens traf dies nicht in einem Fall 
auf 200 ein. 

Jeder Versuch umfaßte 5 Versuchsglieder mit je 4 Parallelkolben. 
Diese wurden im Wasserbad bei 25° gehalten, durch die Kolben wurde 
strömender Stickstoff, Luft oder Sauerstoff geleitet, wodurch die O,- 
Spannung variiert werden konnte. Nach 22 Stunden wurde der Versuch 
abgebrochen. Die Lösungen wurden abdekantiert und auf NO, analy- 
siert; die Wurzeln wurden abgespült, im Mörser fein zerrieben und etwa 
30 Min. mit Wasser ausgekocht. In den Auszügen wurde ebenfalls NO, 
bestimmt. Die Analysen wurden kolorimetrisch nach einer früher be- 
schriebenen Methode ausgeführt (Burstrém 1937). Durch erneute 
Kontrollanalysen an Auszügen mit bekanntem NO,-Gehalt wurde der 
mittlere Fehler der Einzelbestimmung zu -+ 3,1% festgestellt; für die 
Analysen der Lösungen betrug der Fehler < + 2%, was für 4 Parallele 
<1% entspricht. Aus dem Gehalt der Lösungen wurde die Menge auf- 
genommenen Nitrats ermittelt, die Analysen der Wurzelauszüge ergaben 
die Menge des aufgenommenen, nicht assimilierten NO,, und die Differenz 
zeigte die assimilierte NO,-Menge an. Die Analysenbefunde werden 
unten in „mol. (Mol. 10-*) pro 60 Pflanzen angegeben (= Summe aus 
4 Parallelen). 

Durch umfassende Vorversuche wurde festgestellt, daß es bei kurzer 
Versuchsdauer berechtigt sein kann, mit isolierten Wurzeln anstatt mit 
ganzen Pflanzen zu arbeiten. Aus Arbeiten über Gewebekulturen (z. B. 
WxiTE 1938, Bonner 1938, Loo 1936) ist auch ersichtlich, daß von 
den Blättern getrennte Wurzeln sich kohlenstoffheterotroph normal 
entwickeln können. 

Die Probelösungen enthielten KNO, 1/500-mol., Glukose 1/200-mol. 
nebst variierten Zugaben von Fe-citrat oder Mn-sulfat. Das Wasser 
war doppelt glasdestilliert. Salzlösungen und Glukose wurden von 
Schwermetallen durch Adsorption an basisches Mg-Karbonat (nach 
STEINBERG 1935) oder Tierkohle (nach YOSHIMURA 1934) gereinigt. Fe 
und Mn waren nach der Reinigung spektrographisch nicht nachweisbar. 
Um Störungen durch Bildung von Schwermetallphosphaten zu ver- 
meiden, wurde auf Zusatz von Puffersubstanzen verzichtet. Vorversuche 
über die pg-Abhängigkeit der NO,-Aufnahme in fließenden und ruhenden 
Lösungen und bei im übrigen wechselnden Bedingungen haben ergeben, 
daß die NO,-Aufnahme ein flaches Optimum zwischen etwa py 4,5 und 
6,5 hat. In den Versuchen war das Anfangs-py 6,1—6,2 und das End- 
Pu 4,8—5,0, unabhängig von Schwermetallzusätzen und Assimilations- 
intensität. py war somit immer optimal. 
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Das Anfangsgewicht der Wurzeln war fast konstant 0,60g pro 
60 Pflanzen; der Zuwachs betrug während der kurzen Versuchsdauer 
nur € 0,10 g. 

Wertvolle Hilfe mit der Ausarbeitung der Sterilkulturmethode verdanke ich 
Herrn G. B3ÂLFVE; bei der Ausführung der Versuche ist mir Fil. cand. G. FAHRAEUS 
behilflich gewesen. Die Untersuchung wurde durch geldliche Unterstiitzung von 
der Kgl. Akademie der Landwirtschaften ermôglicht, wofür ich zu groBem Dank 
verpflichtet bin. 

Versuchsergebnisse. 
Versuche mit ganzen Wurzeln. 

Die NO,-Assimilation der 4 Tage alten Keimlinge verläuft haupt- 
sächlich in den Wurzeln. Intakte Keimlinge nehmen unter günstigen 
Bedingungen aus einer 1/500-mol. NO,-Lösung 40—60 umol auf und 
assimilieren davon 30—40 umol. pro Tag und 60 Pflanzen. Isolierte 
Wurzeln leisten jedoch nur etwa die Hälfte davon, sie nehmen 25—35 umol 
auf und assimilieren 15—20 umol, was darauf beruht, daß die Körner 
viel mehr Kohlenhydrate an die Wurzeln abgeben, als was von außen her 
aus Glukoselösung aufgenommen werden kann. Diese Werte gelten für 
die Assimilation aus nicht gereinigten Lösungen, die physiologisch 
wirksame Schwermetallspuren enthalten. Aus gereinigten Lösungen 
nehmen die Wurzeln nur etwa 8 umol auf, und die Assimilation sinkt 
bis auf 0 herab. Siehe die Anfangswerte auf der Ordinate für die Kurven 
a,c und e in Abb. 1 u. 2. Der unbedeutende NO,-Verbrauch, der er- 
halten wurde, 0 bis höchstens 4,1 „mol, im Durchschnitt 1,6, fällt ganz 
innerhalb die Versuchsfehlergrenze. Es ist somit deutlich, daß Spuren- 
elemente für die NO,-Assimilation unentbehrlich sind. 

Wird diesen gereinigten Lösungen Fe zugesetzt, so werden solche 
Kurven wie a, c und e in Abb. 1 erhalten. Die Assimilation steigt etwas 
mit steigendem Fe-Zusatz und erreicht ein Maximum von 8—10 umol 
bei einem Fe-Gehalt von 2—5 p.p.m. Diese Assimilationsintensität 
entspricht jedoch nur der knappen Hälfte der optimalen, was zeigt, 
daß den gereinigten Lösungen nicht nur Eisen fehlt. Der unregelmäßige 
Verlauf der Fe-Kurven hängt wahrscheinlich damit zusammen, daß die 
Assimilation so schwach ist, daß die Versuchsfehler verhältnismäßig 
groß werden. 

Ganz anders fallen die Versuche aus, wenn anstatt Fe Mn zugesetzt 
wird (Kurven a, c und e in Abb. 2). In Stickstoffatmosphäre (Kurven a) 
ist die Wirkung des Mn ziemlich schwach, wenig größer als die des Fe; 
in Luft oder Sauerstoff dagegen steigt die Assimilation sehr schnell und 
erreicht ein Maximum bei etwa 4 p.p. m. Mn in der Nährlösung. Die 
Assimilation beträgt hier 15—20 umol, woraus ersichtlich ist, daß mit 
Zusatz von nur Mangan maximale Assimilationsintensität erhalten wird. 

Weitere Versuche wurden mit kombiniertem Zusatz von Fe und Mn 
ausgeführt. Die ausgezogenen Kurven (b, d, f) in Abb. 2 geben drei 
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Versuche wieder, in denen Fe in konstanter Menge von 5,6 p. p. m. 
zugegeben und Mn variiert wurde. Die Kurven beginnen nicht im 
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Abb. 1. Die Beziehung zwischen Fe-Gehalt und NO,-Assimilation. Auf der Abszisse Fe 

zugesetzt p. p. m., auf der Ordinate NO, assimiliert «mol. Gestrichelte Kurven ohne Mn- 

Zusatz, ausgezogene mit konstantem Zusatz von 2,5 p. p.m. Mn. Kurven a und b: Stick- 
stoffatmosphäre, c und d: Luft, e und f: Sauerstoffatmosphare. 
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Abb. 2. Die Beziehung zwischen Mn-Gehalt und NO;-Assimilation. Auf der Abszisse Mn 

zugesetzt p. p. m., auf der Ordinate NO, assimiliert „mol. Gestrichelte Kurven ohne Fe- 

Zusatz, ausgezogene mit konstantem Zusatz von 5,6 p.p. m. Fe. Kurven a und b: Stick- 
stoffatmosphäre, e und d: Luft, e und f: Sauerstoffatmosphäre. 


Nullpunkt, weil, wie oben gezeigt wurde, Fe allein eine gewisse beschleu - 
nigende Einwirkung auf die Assimilation hat, sondern bei einem NO,- 
Verbrauch von etwa 10 umol, was gut mit den Maximumwerten der 
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Fe-Kurven übereinstimmt. Ein Zusatz von nur 0,5 p. p. m. Mn genügt 
aber, um die Fe-Wirkung zum Verschwinden zu bringen, und der weitere 
Verlauf der Kurven ist mit und ohne Fe genau derselbe. Die Wirkung 
des Fe kann aber nicht in Einzelheiten richtig aus diesen Kurven er- 
schlossen werden, weil die gegenseitige Höhe der Kurven mit der Wurzel- 
größe u. dgl. wechselt, was in den verschiedenen Versuchen nicht ganz 
konstant gehalten werden konnte. In den Kurven b, d und f in Abb. 1 
ist aber Fe bei einem konstanten Gehalt von 2,5 p. p.m. Mn in den 
Lösungen variiert worden. Diese Versuche zeigen eindeutig, daß Fe in 
Anwesenheit von Mn ausschließlich nachteilig wirkt. 

Während also Mn die NO,-Assimilation immer begünstigt, wird diese 
durch Fe gehemmt; eine Ausnahme bildet nur der Fall, daß Mn vollkommen 
fehlt, dann wirkt Fe schwach günstig ein. 

Die Ursache hierfür dürfte nicht ausschließlich in dem Vorkommen 
von Mn-Spuren in dem Fe-zitrat zu suchen sein, es wären dafür etwa 
5% nötig. Auch kann man nicht die Annahme machen, daß nur Fe 
wirksam sei, und daß die Ausschläge bei Mn-Zusätzen von Fe-Verunreini- 
gungen verursacht wären, es wäre dann in den Versuchen mit Fe dieses 
Element in überoptimalen Mengen zugesetzt worden. In diesem Fall 
wäre es unerklärlich, daß große Ausschläge für die kleinsten Mn-Zugaben 
auch in Anwesenheit von Fe erhalten wurden. Es ist auch kaum wahr- 
scheinlich, daß Fe nebst Mn für die Assimilation notwendig sei, weil 
volle Assimilationsintensität bei Zusatz von nur Mn erhalten wird, und 
eine geringe zusätzliche Menge Fe dazu nur nachteilig einwirkt. Aus- 
nahmen bilden in dieser Hinsicht vielleicht nur die Versuche in Stick- 
stoffatmosphäre, in denen eine direkte Mitwirkung des Eisens nicht 
ausgeschlossen ist, obwohl die Versuchsausschläge hier nicht eindeutig 
sind (vgl. unten). Wenn Fe überhaupt für die NO,-Assimilation not- 
wendig ist, dann muß das Fe-Optimum der Reaktion außerordentlich 
niedrig liegen, und der Bedarf an Fe um Größenordnungen kleiner als 
derjenige an Mn sein. 

Die gegenwärtigen Versuche lassen sich zwanglos nur mit der An- 
nahme erklären, daß sich Mangan direkt an der NO,-Assimilation beteiligt, 
Eisen aber höchstens indirekt mitwirkt, besonders wenn die Assimilation 
wegen Mn-Mangels eingeschränkt ist. Eine solche Stimulationswirkung 
durch Fe setzt voraus, daß auch die ‚„Mn-freien“ Wurzeln winzige Mn- 
Mengen enthalten, die dann aus den Körnern herrühren, was auch in 
der Tat zutreffen dürfte. Um diese Mitwirkung des Eisens zu erklären, 
liegt es am nächsten, an einen Einfluß auf die NO,-Aufnahme zu denken, 
die dann ihrerseits die Assimilation beeinflußt. 

Nach LUNDEGÄRDH und Burstr6m (1935) ist unter den in der 
Weizenwurzel vorkommenden Atmungsformen nur die anaerobe An- 
ionenatmung gegen CN-Vergiftung empfindlich, und Fe sollte folglich 
nur bei der Ionenaufnahme unter anaeroben Verhältnissen oder bei 
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beschränkter Sauerstoffzufuhr mitwirken. In obigen Versuchen ist in- 
dessen die Wirkung von Fe bei niedriger O,-Spannung nicht eindeutig. 
In den zwei Kurven a in Abb. 2 wurde maximale Assimilation ohne 
Fe nicht erhalten, wohl aber bei dessen Anwesenheit (Kurve b). In 
Kurve b, Abb. 1, tritt dagegen die zu erwartende Steigerung der Assimi- 
lation bei Fe-Zufuhr nicht auf, sondern anstatt deren eine schwache 
Hemmung. In einem weiteren Versuch, der besonders angestellt wurde, 
um die Fe-Wirkung in Sauerstoff- und Stickstoffatmosphäre zu ver- 
gleichen, wurde kein Unterschied festgestellt (Tabelle 1). 

Aus diesem Versuch 
geht auch klar hervor, 
daB die Einwirkung von 


Tabelle 1. Versuch mit Zusatz von Mn oder Fe 
in O,- und N,-Atmosphäre. NO,-Verbrauch 
umol pro 60 Pflanzen. 
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rate m in O, nicht anders als 

A. + gespeichert | assimiliert in N, ausfällt, ferner, 

daß die gesamte aufge- 

pur a | Gun meme Noir 
Mn25 ” 0 34.0 18.6 15.4 mit der Assimilations- 
Fe 37 „ © 19,7 14,7 5,0 intensität einigermaßen 





parallel geht, die NO,- 
Speicherung dagegen von dieser unabhängig ist. Die NO,-Aufnahme 
der isolierten Wurzeln weicht in gewisser Hinsicht von der der intakten 
Pflanzen ab. NO, wird wie immer schnell aufgenommen, scheint aber 
nur in beschränktem Grad in den Wurzeln gespeichert werden zu 
können; diese werden anscheinend dadurch, daß das Nitrat in ober- 
irdische Teile nicht weitergeleitet werden kann, mit NO, „gesättigt“. 
Eine fortlaufende Aufnahme ist dann nur möglich, wenn NO, durch 
Assimilation verbraucht wird, oder wenn sich das Speicherungsvermögen 
ändert. Die Aufnahme wird deshalb zum Teil durch die Assimilations- 
geschwindigkeit bestimmt, und die Menge des in den Wurzeln ge- 
speicherten NO, veranschaulicht den Aufnahmemechanismus besser, als 
es die Gesamtaufnahme kann. 

In Tabelle 2 sind Werte für die gespeicherte NO,-Menge aus 15 Ver- 
suchen zusammengestellt worden, in denen Fe und Mn auf verschiedene 
Weise gegeneinander variiert wurden. Die Speicherungswerte aus den 
in Abb. 1 u. 2 wiedergegebenen Versuchen sind ebenfalls darin ein- 
bezogen. Der Übersichtlichkeit halber werden in der Tabelle von jedem 
Ion nur zwei Konzentrationen herausgegriffen : 0 und Optimum (2,5p.p.m. 
Mn bzw. 5,6 p.p.m. Fe, was allerdings als etwas überoptimal zu 
bezeichnen ist). Jeder Wert in Tabelle 2 ist als Durchschnitt aus 
2—3 voneinander unabhängigen Versuchen (8—12 Versuchskolben) be- 
rechnet. 

Die Tabelle zeigt, daß die Nitratspzicherung in erster Linie von der 
O,-Spannung abhängt und von dem Mn-Gehalt nicht beeinflußt wird. Die 
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Tabelle 2. Gespeichertes NO, umol pro 60 Pflanzen bei verschiedener 
O,-Spannung mit und ohne Mn und Fe. Durchschnitt aus 15 Versuchen. 





























Stickstoff Luft Sauerstoff 
Mn - + — = — ~ 
LT: 3,5 4,9 8,7 6,0 24,1 25,3 
+ . 3,4 4,7 17,9 16,7 18,2 22,1 


Einwirkung des Eisens ist in Luft sehr auffallend, fehlt aber, wie es auch 
Tabelle 1 zeigt, in Stickstoff und Sauerstoff. 

Da diese Werte, wie oben erwähnt, als Maß für den Aufnahmemecha- 
nismus dienen können, ist ersichtlich, daß in Übereinstimmung mit 
früheren Angaben die Aufnahme durch steigende O,-Zufuhr und in Luft 
auch erhöhten Fe-Gehalt beschleunigt wird; in Stickstoff fehlt aber 
die zu erwartende Wirkung des Eisens. Die Ursache hierfür kann bis 
auf weiteres nicht festgestellt werden, doch muß darauf hingewiesen 
werden, daß der Zusammenhang Ionenaufnahme — Ionenspeicherung 
(oder vielleicht Gleichgewicht) tatsächlich nicht so einfach ist, wie es oben 
schematisch dargestellt wurde. Alle Wahrscheinlichkeit spricht aber 
zugunsten der Annahme, daß die positive Einwirkung des Eisens in 
Abwesenheit von Mangan in irgendeiner Weiss mit der Ionenaufnahme 
zusammenhängt, wahrscheinlich durch Beschleunigung der anaeroben 
Anionenatmung. Darauf deutet auch der Umstand hin, daß Fe in Sauer- 
stoffatmosphäre am schwächsten einwirkt (Kurve e, Abb. 1). 

Der nachteilige Einfluß, den Fe in Anwesenheit von Mn auf die 
Assimilation ausübt, hängt vor allem mit einer antagonistischen Er- 
schwerung der Mn-Aufnahme zusammen. In einem der Versuche mit 
variiertem Fe-Gehalt und konstantem 
Mn-Zusatz in Luft wurde die aufge- ire OBER SEEN 
* - umol pro 60 Pflanzen aus 
nommene Mn-Menge spektrographisch be- Lösungen mit 3,68 umol Mn 
stimmt (Tabelle 3). und variiertem Fe-Gehalt. 

In Anbetracht der großen Empfindlich- re zugesetzt | Mn aufgenommen 
keit der Assimilation gegen den Mn-Gehalt PID-Ei: uns 











muß eine Verminderung der Aufnahme auf 0 0.52 
1/, sich in der Assimilationsintensität ohne 0,6 0,48 
Zweifel geltend machen. Zwar wird die 1,9 0,64 
Assimilation auch schon durch solche at oi 


niedrige Fe-Zugaben gehemmt, die keine 

antagonistische Wirkung auf die Aufnahme ausüben können, anderer- 
seits dürfte sich kaum das gesamte aufgenommene Mn an der Assi- 
milation beteiligen, und wie die Ionen einander im Innern der Wurzel 
verdrängen, kann natürlich nicht entschieden werden. Beiläufig kann 
bemerkt werden, daß der Aufnahmeantagonismus, wie er zwischen 
Fe und Mn in Tabelle 3 zutage tritt, genau den allgemeinen Regeln 
solcher Wirkungen folgt; bei Äquimolarität der Ionen soll die Aufnahme- 
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verminderung einsetzen, jene trifft hier bei 2,5 p. p.m. Fe ein (Bur- 
STRÖM 1934). 

Die Assimilation des gespeicherten Nitrates wurde im folgenden 
Versuch verfolgt. Vor dem eigentlichen Versuch wurden die Wurzeln 
einer Vorbehandlung ausgesetzt, die darin bestand, daB sie einen Tag in 
gewöhnlichen NO,-Glukoselésungen mit Zusatz von 1,9 p. p.m. Fe und 
1,6 p. p.m. Mn bei kräftiger Durchlüftung belassen wurden; NO, wird 
dabei in hoher Konzentration in den Wurzeln gespeichert. Alsdann 
wurden die Wurzeln aus 5 Versuchskolben auf NO, analysiert und die 
übrigen 15 in neue Lösungen überführt, die kein Nitrat, sondern nur 
Glukose (1/200-mol) mit und ohne Zusatz von Mn und Fe enthielten. 
Nach einem Tag wurden auch diese Wurzeln analysiert und die Abnahme 
des Nitratgehaltes ermittelt. 


Tabelle 4. Die Assimilation des in den Wurzeln gespeicherten Nitrates 
mit und ohne Schwermetallzusatz. 





NO, gespeichert | NO, assimiliert 
o umol 











Am Anfang des Versuches . . . . . . . . . 29,9 — 

Nach 1 Tag ohne Zusatz . . . . . . . .. 24,2 5,7 
mit 3,3 p.p.m. Mn . . . . .. 23,0 6,9 
a ET ah, nase ı0 30,3 0 


Nach früheren Erfahrungen (Burström, 1937) geht die Assimilation 
des gespeicherten Nitrates nur sehr langsam vor sich, viel langsamer 
als die in Verbindung mit Nitrataufnahme, was so gedeutet wurde, daß 
sie oberflächlich in der Wurzel vor sich geht. In Tabelle 4 enthalten die 
Wurzeln am Anfang des Versuches etwas Mn und assimilieren auch 
NO, ohne weiteren Zusatz, die Steigerung der Assimilation durch Mn- 
Zusatz ist deshalb natürlich nur gering. Durch Zusatz von Fe hört aber 
die Assimilation vollkommen auf. Dies kann vorläufig so gedeutet werden, 
daß die Assimilation nahe an der Wurzeloberfläche stattfindet, und daß 
das von außen her zugeführte Fe das Mn aus dem Niveau, in dem die 
Assimilation verlaufen soll, in andere Teile der Wurzel verdrängt. — 
Ob Fe auch auf andere Weise die Assimilation erschwert, muß bis auf 
weiteres dahingestellt werden. 


Versuche mit Pflanzenbrei. 


Die sicherste Methode zur Trennung von NO,-Aufnahme und Assimi- 
lation ist natürlich, diese in Pflanzenbrei oder Preßsaft in vitro zu ver- 
folgen, weil angenommen werden kann, daß der Aufnahmemechanismus 
streng an die intakte Organisation der Zelle gebunden ist. Solche Ver- 
suche sind schon mehrmals ausgeführt worden, teils von physiologischer 
Seite her, um die Bedingungen der Assimilation zu studieren, teils 
von enzymchemischer, um die vermutete Mitwirkung verschiedener 
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Dehydrasen zu prüfen. Abgesehen sei hier von Versuchen, deren pflanzen- 
physiologische Bedeutung zweifelhaft ist, z. B. solchen, die an tierischem 
Material ausgefiihrt wurden. Die erfolgreichste dieser Arbeiten scheint 
diejenige von YAMAGATA (1938) über bakterielle Reduktion von Nitrat 
zu Nitrit zu sein. Die Versuche mit héheren Pflanzen haben bemerkens- 
wert schlecht übereinstimmende Ergebnisse geliefert. Es wurde immer 
in einem System: Pflanzenauszug + Nitrat + Kohlenhydrat (oder Alde- 
hyd) + Phosphatpuffer + Antisepticum (Toluol) gearbeitet, und darin 
wurde, um einige Beispiele zu erwähnen, Reduktion des Nitrates zu 
hauptsächlich NO, (EcKERson, 1924 u. a., besonders amerikanische 
Forscher), zu NO,, NH, und organischem N (Drrrricu, 1930) oder über- 
haupt keine Wirkung (SOMMER, 1936a) erhalten. Von YAMAGATA werden 
die Arbeiten mit höheren Pflanzen kritisiert unter Hinweis darauf, daß 
die Wirkung von Bakterien nicht genügend beachtet worden ist. In 
der Tat scheint es nicht einwandfrei zu sein, mit infiziertem Material 
zu arbeiten, auch nicht unter Verwendung von Antiseptieis, teils weil 
die Gefahr vorliegt, daß die Enzymsysteme der Bakterien sich in den 
Versuchen neben denen der höheren Pflanzen geltend machen können, 
teils weil die Wirkung der Antiseptica unbekannt ist. So zeigt YAMAGATA 
z. B., daß seine enzymatische Reduktion durch Toluol vergiftet wird. 
Jener Einwand muß besonders beachtet werden, wenn es sich um eine 
Reaktion wie die Nitratreduktion handelt; die bakterielle Reduktion 
scheint nämlich unter Umständen ungemein viel intensiver als die 
Assimilation der höheren Pflanzen vor sich gehen zu können. Auch ist 
nicht beachtet worden, daß Toluol gar kein zuverlässiges baktericides 
Mittel darstellt. Verf. hat eben im Pflanzenautolysat mit zugesetztem 
Toluol bei 35° die Entwicklung einer kräftigen Flora von einer nicht 
näher bestimmten Bakterienform beobachtet. 

Aus der sterilen Weizenwurzel konnte auf folgende Weise aseptischer 
Pflanzenbrei hergestellt werden. Wurzeln von 20—25 Pflanzen wurden 
mit einigen Tropfen Aqua ster. in sterilem 3-cm-Mérser während !/, bis 
1/, Min. zu einem halbflüssigen Brei zerrieben, der mit wenig Aqua ster. 
in die Versuchskolben hineingespült wurde. Diese waren von derselben 
Art wie in den Versuchen mit ganzen Wurzeln und waren mit KNO, 
Phosphatpuffer, Glukose nebst Schwermetallen beschickt. Für alle 
Zusätze wurden die Konzentrationen etwa gleich denen in den früheren 
Versuchen gewählt, um die Versuchsbedingungen möglichst wenig zu 
verändern; hierdurch wurde die Reaktionsmischung viel verdünnter, als 
es bei enzymchemischen Versuchen üblich ist. Die Kolben wurden 
einen Tag bei 25° belassen. Danach wurde die Abnahme des NO,-Gehaltes 
ermittelt. Analysen der im Brei vorhandenen Geweberückstände zeigten 
eindeutig, daß Speicherung darin nicht vorkommt, sondern daß die 
Abnahme des NO,-Gehaltes einem wirklichen NO,-Verbrauch entspricht. 
Nach Beendigung der Versuche wurde auch auf NO, (nach GRIESs- 
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Inosvay) und NH, (nach NessLEr) geprüft. NO, konnte nie in den 
geringsten Spuren nachgewiesen werden, das NessLer-Reagens gab 
im allgemeinen, aber nicht immer, negative Reaktion, ist aber in Mi- 
schungen dieser Art nicht zuverlässig. Sämtliche Versuchskolben wurden 
auf Agar geimpft, doch mußten nur weniger als 2% wegen auftretender 
Infektion verworfen werden. Auf diese Weise konnten auch vollkommen 
aseptische Hitzeautolysate hergestellt werden, deren Eigenschaften 
jedoch noch nicht verfolgt wurden. 

Tabelle 5 gibt einen Versuch wieder, der mit Zusätzen von Mn, Fe, 
Cu und Zn in gewöhnlichen physiologischen Konzentrationen angestellt 


Tabelle 5. Versuch mit Wurzelbrei. Phosphatpuffer 1/200-mol, p, 7,5, 
KNO, 1/500-mol, Stickstoffatmosphäre, 4 Parallele mit je 20 Pflanzen. 


























NO,-Verbrauch „mol 
Zusatz 

I II III IV Summe 
TO OT ee: 1,2 1,0 1,0 0,9 4,1 
Mn 1,2 ppm 2,7 3,4 2,8 4,2 13,1 
Fe 25 ,, 0 1,0 0,3 0,6 1,9 
Zn 0,3 ,, 0 0 0 0,2 0,2 
Cu 0,3 ,„ 0 0 0 1,6 1,6 


Tabelle 6. Versuch mit Wurzel- wurde. Die 4 Parallelen von jeder Be- 
brei. Phosphatpuffer 1/200- mol, handlung sind in die Tabelle getrennt 


Do wat per aufgenommen, um die Streuung der 


sphäre. NO,-Verbrauch umol Werte zu zeigen. 








pro 75 Pflanzen. Wie Tabelle 5 eindeutig zeigt, wird 
g 
NO, umol NO, nur in Gegenwart von Mn ver- 
Zusatz = > braucht, während die anderen Ionen 
2 - 





wirkungslos sind. Dasselbe zeigt 








Keiner ... 2,2 1,6 Tabelle 6, in der nur Fe und Mn ver- 
Mn 4,9 ppm. 7,3 10,9 : 
Fe 52 17 12 glichen werden. 


Das px wurde bei diesen Versuchen 
Tabelle 7. Versuch mit Wurzel- auf 7,3—7,5 gehalten, wo annähernd 
brei. er ct das Optimum der enzymatischen 
> Mer. 3 "mo,  NO,-Reduktion liegt [nach ECKERSON 
Glukose 1/200-mol, Mn 1,6p.p.m. ‘3 8 wi 

Mol mon löp.p.m. 1924) und Drersich (1930) py-Opti- 











Pa NO,-Verbrauch mum = etwa 7,6]. Eine mit Mn- 
berechnet | gefunden es Zusatz ausgeführte pp-Reihe konnte 
5 51 14 dies bestätigen (Tabelle 7). 
6 59 3,2 Graphisch kann aus den Werten 
7 7,1 7,9 ein Py-Optimum von 7,1 -—7,3 heraus- 
- ae 9 ae gelesen werden. 








Die Assimilation ist in diesen Ver- 
suchen zwar klein, wie auch in Anbetracht der niedrigen Konzentrationen 
des Reaktionsgemisches nicht anders zu erwarten, doch zeigt sich eindeutig, 
daß NO, nur in Gegenwart von Mn verbraucht wird. Die Versuche bestätigen 
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damit die Ergebnisse mit intakten Wurzeln. Auch kann bemerkt werden, 
daß die Größe des NO,-Verbrauchs im Brei der Assimilation der ganzen 
Wurzeln nachsteht. Dies muß aber unbedingt gefordert werden, wenn 
die Assimilation in Brei und Wurzeln identisch ist. Die gleichen Ver- 
suchsbedingungen wurden eingehalten; zwar werden durch Zerreiben 
der Wurzeln die Enzymsysteme zugänglicher gemacht, die — im Brei 
fehlende — aktive Stoffaufnahme bewirkt , 
aber eine beträchtliche Anreicherung der TOR Versueh mit Wu: 
4 - zelbrei. Phosphatpuffer 
reagierenden Stoffe in der Zelle und dadurch }/999-mol, p, 7,3, KNO, 
eine erhéhte Reaktionsgeschwindigkeit. 1/500-mol, Glukose 
Besonders deutlich geht dies aus einem 1/40-mol, Mn variiert. 
Versuch über die Einwirkung der Mn-Kon- Mn zugesetzt | NO, assimiliert 
zentration auf die Assimilation in dem Brei = —_ 











hervor (Tabelle 8). 0 19 

Die Assimilation steigt fast geradlinig 1,2 44 
mit dem Mn-Gehalt an und erreicht ein 3,7 11,2 
Optimum erst bei 12,3 p.p.m. Mn. Für ona pe 


ganze Wurzeln liegt das Optimum schon bei 

einem äuBeren Mn-Gehalt von etwa 4p.p.m.; der Unterschied beruht 
vor allem auf der Konzentrationserhöhung im Innern der Wurzel, die 
durch die aktive Ionenaufnahme hervorgerufen wird. 


Die Rolle des Mangans in der Pflanze. 


Aus den Versuchen sowohl mit intakten als auch mit zerriebenen 
Wurzeln geht hervor, daB Mangan für die Nitratassimilation in der 
Wurzel unentbehrlich ist. Bei den Versuchen mit intakten Wurzeln 
kann das Auftreten von NO, und NH, ,bei denen mit zerriebenen Wurzeln 
jedenfalls das Auftreten von NO, bestimmt ausgeschlossen werden. 
Die Assimilation durch die aseptischen Wurzeln geht anscheinend direkt 
von NO, zu organischem N, ohne daB anorganische Zwischenstufen mit 
Sicherheit auftreten. Irgendwo in dieser Reihe von Reaktionen, die 
schematisch eine Reduktion des Stickstoffes von HNO, zu —NH, 
darstellt, setzt die Mn-Wirkung ein. 

Seitdem die Unentbehrlichkeit des Mangans für die Pflanze end- 
gültig bewiesen wurde, ist allgemein angenommen worden, daß Mn 
wegen seines Vorkommens in zwei Wertigkeitsstufen als zwei- und drei- 
wertiges Kation, ähnlich wie Fe bei Redoxvorgängen in der Pflanze mit- 
wirkt. Der einzige, der versucht hat, die Bedeutung des Mangans experi- 
mentell zu fassen, ist GERRETSEN (1937). Er findet Stützen für die An- 
sicht, daß Mn an der Photosynthese, wahrscheinlich an der BLACKMAN- 
Reaktion teilnimmt. Als Belege hierfür werden u. a. Messungen des 
Redoxpotentials mit und ohne Mn im Licht und Dunkeln angeführt. 

Obwohl die Ergebnisse von GERRETSEN vor allem für eine Mitwirkung 
an der Kohlensäureassimilation sprechen, sind sie nicht weniger inter- 
essant im Hinblick auf meinen Nachweis, daß Mn auch an der Nitrat- 
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assimilation teilnimmt. In vielen Fällen findet die NO,-Assimilation 
hauptsächlich in den Wurzeln statt, oder geht wenigstens dort schneller 
als in anderen Teilen vonstatten, was vielleicht mit dem höheren Mn- 
Gehalt zusammenhängt. In anderen Fällen aber scheint sie vorwiegend 
in den Blättern zu verlaufen. Ob Mn auch dabei mitwirkt oder ob der 
Mechanismus dort ein anderer ist, ist unbekannt. Auch in neueren 
Arbeiten tritt aber die alte Auffassung wieder auf, daß die NO,-Assimi- 
lation in einigen Fällen auf irgendeine Weise mit dem Chlorophyll in 
Verbindung steht (Sıperıs, Krauss und Young, 1938) oder daß sie 
geradezu photochemischer Natur sei (SOMMER, 1936b). Eben von 
diesem Gesichtspunkt aus wäre es von Interesse, zu sehen, ob solche 
Potentialänderungen durch Mn, wie sie GERRETSEN gefunden hat, auch 
mit der Reduktion des NO, verbunden werden könnten. 

Wie es sich auch damit verhalten mag, so steht jedenfalls fest, daß 
Mangan bei Reduktionen in der Pflanze u. a. bei der NO,-Assimilation 
mitwirkt. Um eine Auffassung von der Natur dieser Beteiligung zu 
erhalten, ist es notwendig, sich eine Vorstellung über den quantitativen 
Zusammenhang zwischen Mn und NO,-Assimilation machen zu können. 
Tabelle 3 zeigt, daß die Mn-Aufnahme bei niedrigem Fe-Gehalt und 
optimaler Mn-Konzentration etwa 0,5 umol beträgt, dabei wird fast 


ba „u... NO, assimiliert 
20 umol NO, assimiliert. Das molare Verhältnis ;;- an 


diesem Fall etwa 40. Bei der höchsten Fe-Konzentration in demselben 
Versuch beträgt die Aufnahme 0,16 ymol und die Assimilation etwa 
10 „mol, der Quotient wird also etwa 60. In der Tat wird man aber 
annehmen können, daß nur ein Teil des aufgenommenen Mangans wirk- 
. ee page 2 NO, assimiliert 
lich an der Assimilation teilnimmt, der Quotient |. us muß 
folglich beträchtlich höhere Werte annehmen. Aus diesen Werten ist 
ersichtlich, daß an eine katalytische Wirkung des Mangans zu denken ist. 
Daß Mangan und nicht Eisen, wie bisher angenommen wurde, direkt 
die Nitratassimilation katalysiert, hat eine gewisse theoretische Bedeu- 
tung. Das autoxydable Eisen dient als Oxydationskatalysator, während 
das bei physiologischem py reduzierte (zweiwertige) Mangan als bio- 
logischer Reduktionskatalysator wirkt. 





ist in 


Zusammenfassung. 

1. Die Assimilation von NO, durch aseptische Weizenwurzeln wurde 
in schwermetallfreien Lösungen verfolgt. 

2. Bei der Assimilation durch ganze Wurzeln treten weder NO, 
noch NH, als Zwischenprodukte auf. 

3. Bei der Assimilation durch aseptischen Brei, der aus Wurzeln 
hergestellt wurde, tritt ebenfalls nie NO, auf. Ob NH, gebildet wird, 
ist unsicher. 

4. In ganzen Wurzeln und Wurzelbrei, ohne Fe und Mn, beträgt 
die Assimilation 0. 
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5. Sowohl in ganzen Wurzeln als auch in Brei wird NO, in Gegenwart 
von Mangan immer assimiliert ; fiir ganze Wurzeln liegt das Mn-Optimum 
bei etwa 4 mg/l und für Brei bei etwa 12 mg/l. 

6. In Wurzelbrei wird durch Eisen keine Assimilation hervorgerufen. 

7. In ganzen Wurzeln, ohne zugeführtes Mn, wird eine schwache 
Assimilation durch Fe hervorgerufen, was seiner Einwirkung auf die 
Atmung und dadurch auf die Ionenaufnahme zugeschrieben wird. 

8. In ganzen Wurzeln mit Mn wirkt Fe auf die Assimilation nur nach- 
teilig ein. 

9. Die günstige Wirkung von Mn ist mit und ohne Fe dieselbe. 

10. Es wird der Schluß gezogen, daß Mangan und nicht Eisen die 
NO,-Assimilation katalysiert. 

Die Versuche werden fortgesetzt. 
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UBER DAS VERHALTEN DES SAT-FADENS. 


Von 
FiAvio RESENDE. 


Mit 3 Textabbildungen (19 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 7. Dezember 1938.) 


I 


In einer früheren Arbeit (1937a) beschrieb ich einen Fall von Asym- 
metrie in Bezug auf die Fadenlange. Unter 151 von mir untersuchten 
Aloinae fand ich eine Varietät (Al. brevifolia [var ?])!, die eine sichere 
derartige Asymmetrie aufweist, und eine andere Varietät (Al. mitri- 
formis var. Commelinii), bei der ich das gleiche vermutete (1. ce. S. 771 
und 776). Hier wurden stets ein Nucleolus und sein legaler entsprechender 
Trabant beobachtet, außerdem in einem Prozentsatz von 2—10% noch 
ein kleiner Nucleolus, dessen zugehöriger kleinfädiger Trabant ‚trotz 
eingehender Untersuchung“ (1. c. S. 776) nie beobachtet werden konnte. 

Da dieser Fall so bemerkenswert war, habe ich Individuen von ver- 
schiedener Herkunft gesammelt und untersucht (Hamburg, Botani- 
scher Garten und Ausstellungsgelände ,,Planten und Blomen‘; Berlin, 
Botanischer Garten; Coimbra, Botanischer Garten; Lissabon, Botanischer 
Garten der Universität, Kolonialbotanischer Garten und verschiedene 
private Gärten, und aus einem privaten Garten Pörtos). 

Bei einem Individuum, das aus Pörto stammt, fand ich den ver- 
muteten kleinfädigen Trabanten (Abb. Id und e), und zwar in einem 
Prozentsatz von etwa 7% (von 207 Mitosen zeigten ihn 14 — davon 
3 Metaphasen). Die Größenverhältnisse der beiden Nucleolen, sowohl an 
sich wie auch zueinander, bleiben hier jedoch die gleichen wie bei den nor- 
malen Individuen. Es gelten also noch hierzu die Abb. 8b, 10d, e und h 
und 17g der früheren Arbeit. 

Das wichtigste aber bei diesem Individuum ist das Verhalten des 
großen Fadens: 

Die Länge dieses Fadens nimmt von der Metaphase zur Anaphase 
ungeheuer zu (s. Abb. 1 und 2), so, als ob der Faden sich bereits in der 
Anaphase anschickte, einen großen Nucleolus in der anschließenden 
Telophase zu kondensieren?. Während in der Metaphase die Fadenlänge 


1 Diese Varietät wurde (1937a) von mir als Al. humilis angegeben, siehe aber 
schon die Fußnote 2 S. 762. 

2 Daß der SAT-Faden des kleinen Trabanten nicht in gleichem Maße in Mit- 
leidenschaft gezogen wird, ist zu beachten. Sein Sichtbarsein allein für dieses 
Individuum muß jedoch als eine Folge der Streckung seines SAT-Fadens betrachtet 
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Abb. 1a—e. Aloe. mitriformis var. Commelinii Bak. a, b und c Metaphase, Meta-Anaphase 
und Spät-Anaphase aus einer Wurzel, die durchgehends das anormale Verhalten des 
SAT-Fadens zeigt. Das Bild b zeigt eine Spät-Metaphase, bzw. Früh-Anaphase, wo bereits 
die Andeutung der in der Anaphase ausgesprochenen Streckung des SAT-Fadens sich zu 
zeigen beginnt. d Die Metaphase (unvollkommen gezeichnet), die, unter den drei beobach- 
teten (s. S. 306), den kleinen Trabanten am deutlichsten zeigt. e Anaphase, an der bei einer 
Hälfte die beiden Trabanten zu sehen sind. Die asymmetrische Streckung der beiden 





großen einander iberli den Fäden ist oft zu beobachten. Wieder ein sehr schöner 
Beweis der zellphysiologisch bedingten Länge des SAT-Fadens. (N. Q.M.). Vergr. Fluorit- 
Immersion. Ok. Mobimi x 15. In Objekttischhöhe mit dem Zeichenapparat gezeichnet. 


Für den Druck auf */, verkleinert. 


werden. Daß die Streckung hier viel weniger stark ausgeprägt ist, als bei dem 
großen, liegt begründet im Verhältnis seiner realen Länge — wahrscheinlich 
submikroskopisch — zu der realen Länge des Fadens des großen Trabanten. 

Dieser allein in diesem Individuum beobachtungsfähige Trabant ist ein aus- 
gezeichnetes Beispiel für die Auffassung, daß, wenn ein Nucleolus sich an einem 
bestimmten Punkt eines Chromosoms (,,Nucleoluschromosom“, Hertz, 1931) bildet. 
dieses Chromosom normalerweise ein SAT-Chromosom sein muß, wenn auch manch- 
mal der Faden so klein ist, daß der Trabant mikroskopisch nicht zu erkennen ist. 
Andere Umstände können aber seine Sichtbarkeit ermöglichen, ohne daß die Masse 
des betreffenden Nucleolus zuzunehmen braucht. 





Abb. 2a—m. Erklärung (5. S. 309). 
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bei diesem Individuum durchgehends in allen Zellen nichts Besonderes zeigt, 
sich also ganz so verhält, wie in den früher untersuchten Fallen (s. 
RESENDE, |. c. Abb. 17 f), wird die Fadenlänge dagegen gewaltig gestreckt, 
wenn die Chromosomen in die Anaphase iibergehen. Diese Lange ist bis 
zur späten Anaphase leicht zu beobachten. In der Telophase wird, 
wie zu erwarten, die Beobachtung schwieriger, ist aber noch möglich 
(s. Abb. 2g und h); ein guter Beweis für die primäre Natur des SAT- 
Fadens. 


Bisher konnten 9 Wurzeln untersucht werden. Nicht bei allen 
Wurzeln ist dieses Verhalten regelmäßig zu beobachten, einige Wurzeln 
wurden gefunden, bei denen das Verhalten des SAT-Fadens in der 
Anaphase ein chimärisches Gewebe bildet. Hier zeigen bestimmte 
Wurzelzonen die ungewöhnliche Fadenstreckung in der Anaphase, 
während andere Zonen der gleichen Wurzeln das Aussehen des SAT- 
Fadens vollkommen normal zeigen. Bei anderen Wurzeln beobachtet man 
schließlich noch ein vollkommenes Durcheinander! von Mitosen mit 
langer und normaler Streckung des SAT-Fadens in der Anaphase. 


Ob dieses merkwürdige Verhalten des Fadens genotypisch oder 
phänotypisch bedingt ist, bleibt zu entscheiden. 


Für die ganze Untersuchung wurde die Nuclealquetschmethode 
(Hertz, 1935b) angewendet. Die Fixierung wurde mit Chromosmium- 
säure (15 ccm Chromsäure, 1% + 4 ccm Osmiumtetroxyd 2%) ausge- 
führt. Die Pflanze, die immer im Freien lebte, wurde vor der Wurzel- 
abnahme (Juni 1938) in ein Gewächshaus gebracht, in dem eine ziem- 
lich hohe Temperatur (30—40°) herrschte. 


1 Hier wird meine Auffassung (RESENDE 1938) iiber die McCLiwTocksche Be- 
obachtung sowie die von FERNANDEs und SaTé in Bezug auf die Schwankungen 
der Fadenlänge in Geweben desselben Individuums, die ich auf chimärische Zu- 
stände zurückgeführt habe, bestätigt. Ähnliche Beobachtungen wie die genannten 
Autoren hatte ich (1937a) in Geweben, die sich vorübergehend chimärisch ver- 
hielten, gemacht, wie die Abb. 8e und 13a zeigen. 


Abb. 2 a—m. Aloe mitriformis var. Commelinii Bak. Fluorit-Immersion. LEITZ-MAKAM, 
Periplan. Okular 8fach, Punktiampe. Die Trabanten sind durch Pfeile kenntlich gemacht. 
a, b und c: Metaphase und Anaphasen der normalen Pflanzen. Das Bild b zeigt die in 
normalen Individuen beobachteten größten Entfernungen der Trabanten von den betref- 
fenden Chromosomenköpfen. d bis m: Bilder aus dem Individuum, das sich in Bezug auf 
die Fadenlänge in der Anaphase anormal verhält. d,e,f,gundh: Diese Bilder zeigen das 
Verhalten des SAT-Fadens von der Metaphase durch die Anaphase und die frühe Telophase 
bis zur vollen Telophase. — Die Bilder der Teiophase sind bemerkenswert, da sie zum 
ersten Male das Vorhandensein des SAT-Fadens in der Telophase vor der Kondensierung 
des Nurleolus zeigen. i: Zwei nebeneinanderliegende Anaphasen, die sich in Bezug auf die 
Anaphasenfadenstreckung verschieden verhalten (s. S. 309). j: Noch eine Anaphase aus 
derselben Wurzel. k, 1: Ein weiteres Beispiel aus denselben Wurzeln mit einer Metaphase 
und einer Anaphase; die Anaphase zeigt in der oberen Hälfte eine anormale Streckung, 
in der unteren Hälfte dagegen eine normale Streckung des SAT-Fadens (das schönste 
gesehene Beispiel, das diese Asymmetrie aufweist — s. hierzu S. 307 den Text der Abb. le). 
Da die in Frage kommenden Trabanten in verschiedenen Ebenen liegen, mußten von dem 
Präparate 2 Aufnahmen angefertigt werden. — m: Photo der Zeichnung 1d. 
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II. 


Seit 1934 wird von verschiedenen Autoren der SAT-Faden bzw. 
die SAT-Fadenlänge in der Meta- und Anaphase als Folge der Nucleolen- 
bildung in der Telophase der vorhergehenden Mitose betrachtet (Mc 
CLINTocK, 1934; FERNANDES, 1936; SATô, 1937; Matsuura, 1938 u. a.). 
Die vorliegenden Beobachtungen sind ein schlüssiger Beweis dafiir. 
daß diese Ansichten unzutreffend sind (vgl. auch RESENDE, 1938). 
Zwischen Meta- und Anaphase bildet sich kein Nucleolus, doch hat 
sich der SAT-Faden bereits in der Anaphase so weitgehend gestreckt, 
daß sogar in der anschließenden Telophase der zur Kondensierung des 
Nucleolus erforderliche Raum zwischen Chromosomenende und Trabant 
bereits vorhanden ist. Die Ursache dieser Streckung ist jetzt allein 
nur noch auf zellphysiologische Gründe zurückzuführen, die hier irgend- 
wie abnormer Weise eine verfrühte Streckung des Fadens hervorgerufen 
haben. 

Das Auftreten des SAT-Fadens bzw. seine in der Meta- und Anaphase 
zu beobachtende Länge hat also mit dem Vorgang der Nucleolenbildung 
in der unmittelbar vorhergehenden Telophase nichts zu tun. 

Nach dieser beobachteten Tatsache kommt man zu der Überlegung, 
wie vorsichtig man sich ausdrücken muß, wenn man einen Vorgang 
deuten will, ohne daß man ihn unmittelbar beobachtet hat. Obgleich 
bisher gar keine unmittelbare Beobachtung vorlag, hat man den Vor- 
gang des Verhaltens des Nucleolus von der frühen Telophase bis zur 
Prophase der nächsten Kernteilung nur durch theoretische Überlegungen 
in verschiedener Weise gedeutet: Nach früheren Autoren (S. NAVASCHIN 
u.a.) sind die Trabanten in den Ruhekernen von den entsprechenden 
Chromosomen getrennt, da sie von einem Abheben des Trabanten vom 
Nucleolus von den betreffenden SAT-Chromosomen in der Prophase 
sprechen. Später erklärte man, daß der Trabant in der Telophase all- 
mählich durch die Zunahme des Nucleolus abgestoßen wird und in dieser 
Lage bis zur Endprophase verbleibt, ohne sich von dem betreffenden 
Chromosom zu trennen. Während NavascHın also wahrscheinlich an 
einen Bruch des Fadens durch die Nucleolarsubstanz denkt, nimmt 
man später an, daß der Faden nur gestreckt wird (McCLintock, 1934: 
RESENDE, 1937, 1938 u.a.). Nach der vorliegenden Untersuchung 
komme ich zu einer dritten Deutung, die mit allen bisher beobachteten 
Tatsachen am besten übereinstimmt. Die in der Anaphase einwandfrei 
beobachtete und allein aus inneren zellphysiologischen Gründen erklär- 
bare verfrühte Streckung des SAT-Fadens bei einem einzigen Individuum 
von Al. mitriformis var. Commelinii läßt vermuten, daß die in der Telo- 
phase während der Nucleolenkondensierung normale SAT-Fadenstreckung 
(im allgemeinen bei Pflanzen und Tieren) keineswegs sekundär ist — d.h. 
keine Folge der durch den emporwachsenden Nucleolus erfolgten Tra- 
bantenaustreibung —, sondern ein physiologisches normales Verhalten 
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des Fadens darstellt!. Wahrscheinlich wird gleichzeitig mit der Streckung 
die Nucleolarsubstanz allmählich auf dem Faden kondensiert. — Daß 
diese Streckung des SAT-Fadens in der Telophase nicht immer statt- 
findet, und daß sie auch für die Nucleolarkondensierung vielleicht gar 
nicht unbedingt notwendig ist, dafür liegen einige bisher nur schwer 
deutbare Beobachtungen vor (s. McCLintock, 1934, Abb. 1, 6, 7, 8, 9 
und 18; RESENDE, 1938, Abb. 5, u. a.). 

Andere bisher rätselhafte Feststellungen ? lassen sich jetzt befriedigend 
erklären. Heırtz, 1931 (Abb. 4) bei Crepis, FERNANDES, 1936 (Abb. 1 
und 2) bei Narcissus und Herrz und RESENDE, 1937 (unveröffentlicht) 
bei Scandix, fanden in ruhenden Kernen Fälle, wo die Trabanten 
nicht wie gewöhnlich unmittelbar auf dem Nucleolus sitzen, sondern 
vom Nucleolus durch einen Stiel getrennt sind*. Die Entstehung solcher 
Bilder können wir jetzt ungezwungen dadurch erklären, daß bei diesen 
Kernen die SAT-Fäden sich in der Telophase irgendwie ungewöhnlich 
weit gestreckt haben, so daß die an ihnen abgelagerte Nucleolarsubstanz 
sie nicht vollkommen bedeckt hat. Dieses kann sowohl distal (die eben 
erwähnten Fälle) wie proximal (s. GEITLER, 1934, Abb. 104c; RESENDE. 
1937, Abb. 2d; 1938, Abb. 5 und hier Abb. 3) geschehen. 

Diese Abbildungen (GEITLER, RESENDE) zeigen, was mir bereits 
auffällig vorkam, daß das distale Ende des Chromosoms den Nucleolus 
nicht berührt, obgleich der Nucleolus noch vollkommen zwischen Chro- 
mosomenende und Trabant liegt, also die Annahme einer Bewegung 


1 Diese Überlegung, bzw. die primäre Natur des SAT-Fadens, wird noch auf 
folgende Beobachtungen — wenn sie zu bestätigen sind — gestützt: BUSCHNELL 
(1936), Okuno (1937) und Woops (1937) fanden bei ihren Objekten, oder nur bei 
der Gamophase (Woops), daß SAT-Fäden und Nucleolen vorhanden sind, ohne 
daß sich die Nucleolen auf die Fäden kondensieren. Diese abnormen Vorgänge 
sind durch irgendwelche zellphysiologische oder sogar genetische (vgl. hierzu 
McCLintock, 1934) Störungen zu erklären. Dadurch wird restlos bestätigt, daß 
die SAT-Fäden existenzfähig sind, ohne daß in der Telophase eine Nucleolarkonden- 
sierung auf den betreffenden SAT-Chromosomen stattzufinden braucht. 

2 Bei den Fällen, wo in einer Wurzel oder Wurzelzone, im Gegensatz zu den 
übrigen Geweben desselben Individuums (RESENDE, 1937; Sarö, 1937, 1938 und 
Smorö, 1938) ein Trabant weniger zu beobachten ist, kann es sich um eine ,,de- 
letion‘‘ handeln, aber man kann das jetzt auch erklären durch eine irgendwie 
hervorgerufene zellphysiologische Auflösung der Fadendifferenzierung. Diese Deutung 
kann ebenfalls für die ,,differentielle Amphiplastie‘‘ herangezogen werden (vgl. 
auch M. Navascuin, 1934). Die McCrintocksche Erklärung ist zwar sehr ver- 
lockend und einleuchtend, doch sprechen die Tatsachen gegen sie (vgl. RESENDE, 
1938 und hier das Verhalten der var. Commelinii). Nach der jetzigen Feststellung, 
wie auch durch die Beobachtung der Entstehung von gelegentlichen Differen- 
zierungen von SAT-Fäden (RESENDE, 1937b) ist die Herrzsche Auffassung (1935a), 
daß der SAT-Faden eine „zellphysiologische Längsdifferenzierung des Chromosoms“ 
ist, befriedigend bestätigt. 

3 Anmerkung während der Drucklegung: Soroxin (Amer. J. Bot. 1929) bei 
Ranunculaceae und DEARING bei Tieren [J. Morph. a. Physiol. 56 (1934)] bilden 
ähnliches ab. 
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oder Auflésung des Nucleolus schwer zuläBt. Diese Beobachtungen 
stehen weder mit der Mc.CLiNrockschen Annahme, daß das Distalende 
des SAT-Chromosoms sehr stark an der Nucleolusbildung beteiligt ist, 
noch mit der GerrLerschen Auffassung (1938) in Übereinstimmung, 
„daß der an die Einschnürung angrenzende Chromosomenteil an der 
Nucleolenbildung mitbeteiligt ist“. 

III. 

Die Abb. 2 zeigt einen ruhenden Kern, den ich bereits früher einmal 
bei Cyclanthera explodens beobachtete. Die Abbildung ist seiner Zeit 
mangels Deutung zurückgestellt worden. 
Hier sieht man eine ganz merkwürdige 
Streckung des Fadens im ruhenden Kern, 
die eine Differenzierung in nucleale und 
anucleale Zonen einwandfrei bei dem SAT- 
Na Rukokerm weicher sant Faden erkennen läßt!. Über die Beurteilung 
reiche Chromozentren, Nucleolus des positiven oder negativen Ausfalls der 
sowie einen Faden zeigt, weicher N.R. muß man jedoch an sich schon immer 
ein Chromozentrum mit einem sehr vorsichtig sein (ich komme später in 

paraten.) Vergr. wie einer anderen Untersuchung darauf zurück), 
am. besonders wenn es sich um SAT-Fäden 
handelt. 1937a habe ich bei den Aloinae selten? den positiven Ausfall 
der N.R. bei den SAT-Fäden beobachtet. Dagegen behaupten FERNANDES 
(1937), SCHAEDE (1937) und GATES und PATHAK (1938) durchgehend 
bei allen ihren Objekten positiven Ausfall der N.R. beobachtet zu 
haben. Wenn man bedenkt, wie gering die Chromatinmenge, wenn 
überhaupt vorhanden, in den SAT-Fäden sein muß, und, daß fast alle 
Beobachtungen des positiven Ausfalls der N.R. bei den SAT-Fäden 
nur an einem mit Chromsäure lange fixierten Material gemacht worden 
sind (vgl. FERNANDES, 1937, S. 152), kommt man zu der Vermutung, 
daß vielleicht die Färbung, die als eine positive N.R. gedeutet wird, 
einfach auf die Einwirkung von Chromsäure zurückzuführen ist. 

Die vorliegende Untersuchung zeigt aber auch in den Anaphasen 
(wo die Fäden lang sind) einen wohl negativen? Ausfall der Nuclear- 

1 Diese Beobachtung ist in Bezug auf die Differenzierung der Chromonemata 
wichtig (über SAT-Fäden und Chromonemata vgl. Hertz, 1935a; BAUER, 1935; 
Pärav, 1937; KAUFMANN, 1937 und RESENDE, 1938). 

2 Der von FERNANDES (1937) aufgezeigte Widerspruch zwischen meinen Zeich- 
nungen und der Fußnote (S. 764, 1. c.) beruht nur darauf, daß ich aus rein prak- 
tischen Gründen die SAT-Fäden in allen den Fällen mitgezeichnet habe, wo sie 
zwar sichtbar waren, jedoch keine positive N.R. zeigten. Eine Wiedergabe meiner 
rund 200 mikroskopischen Bilder in der gleichen Ausführung wie in der Arbeit von 
Herrz (1931) die Abb. 14, wäre aus rein finanziellen Gründen untragbar gewesen. 

3 Doch möchte ich die absolute Abwesenheit von Chromatin im SAT-Faden 


nicht behaupten, denn bei der äußerst geringen Masse dieser Fäden ist die Entschei- 
dung auf Grund der Technik sehr schwer zu treffen (vgl. auch Hertz, 1931 und 1935). 
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reaktion, oblgeich in Benda fixiert wurde — die Fixierung dauerte aller- 
dings nicht länger als 3 Stunden. 

Bei den bisher vorhandenen, widersprechenden Beobachtungen ist 
eine mit reichlichem Material durchgeführte Untersuchung wünschens- 
wert, bei der immer die Fixierung berücksichtigt werden muß. Die Er- 
gebnisse werden fiir die Kenntnisse der Chromonemata-Differenzierung 
wichtiger sein als fiir die Kenntnis der Beziehung zwischen SAT-Chromo- 
somen und Nucleolen. 


Diese Arbeit wurde teils in Lissabon, teils in Hamburg ausgefiihrt. In Lissabon 
wurde mir von Herrn Prof. S. pa Camara und in Hamburg von Herrn Prof. Dr. 
H. WINKLER in liebenswürdiger Weise ein Arbeitsplatz zur Verfügung gestellt. 
Ich danke diesen beiden Herren hierfür bestens. 

Auch Herrn K. HoLTHUSEN aus dem Bot. Institut Hamburg spreche ich hier- 
durch meinen Dank aus für die Hilfe bei der deutschen Niederschrift des Manu- 
skriptes. 
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BEITRAGE ZUR KENNTNIS DES SAURESTOFFWECHSELS 
SUKKULENTER CR iSSULACEEN. 
IV. BEOBACHTUNGEN UBER GEHALTSSCHWANKUNGEN 
VON GESAMT-, APFEL- UND ZITRONENSAURE. 
Von 
JOHANNES WOLF. 


Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 24. Januar 1939.) 


Bis vor kurzem war man der Ansicht, daB in den Crassulaceen von 
nichtflüchtigen Säuren in erster Linie, wenn nicht ausschlieBlich, die 
Apfelsiure vorkommt und die charakteristischen diurnalen Gehalts- 
schwankungen erleidet (2, 3, 16), trotzdem es nach den methodisch 
vorbildlichen Untersuchungen von FRANZEN und ÖsTERTAG (7) nicht 
zweifelhaft sein konnte, daß in Crassulaceen (Echeveria) mindestens 
auch Zitronensäure (und Bernsteinsäure) in faßbarer Menge vorhanden 
ist. Ich selbst hatte 1931 das in 80%igem Alkohol gefällte Gemisch 
der Ca-Salze der organischen Säuren aus Sempervivum glaucum in die 
Silbersalze umgesetzt und bei der Analyse der letzteren keinen deutlichen 
Hinweis auf das Vorliegen beträchtlicher Mengen von Zitronensäure 
gefunden (16). In Übereinstimmung mit diesem Befund teilte Bore- 
STROM (3) 1934 mit, daß er mit Hilfe der THuNBERGschen Dehydrase- 
methode keine Zitronensäure in den untersuchten Crassulaceen hatte 
feststellen können. Daß die Zitronensäure gehaltsmäßig indes in einem 
ähnlichen Ausmaße zu schwanken vermag, wie es von der „Äpfelsäure‘ 
bei den Crassulaceen bekannt ist, geht aus Untersuchungen desselben 
Autors an sukkulenten Compositen hervor (4), die ihn dazu veranlaßten, 
einen neuen Typ von sukkulenten Pflanzen, die Zitronensäurepflanzen — 
im Gegensatz zu den Crassulaceen, den vermeintlichen „Apfelsäure- 
pflanzen‘‘ — aufzustellen. Im selben Jahre jedoch berichtete GUTHRIE (8; 
9), daß er in Bryophyllum calycinum, einer verhältnismäßig wenig sukku- 
lenten Crassulacee, Zitronensäure angetroffen habe, und daß diese bis 
zu einem Ausmaße von 25% an den Schwankungen der Gesamtsäure 
beteiligt ist. Es konnte deshalb angenommen werden (14), daß die beiden 
Familien sich hinsichtlich des Säurestoffwechsels nur darin unterscheiden, 
daß die eine oder die andere der beiden Säuren bevorzugt umgewandelt 
wird. Wie ich bereits mitteilte (18), konnte ich, ebenso wie dann auch 
vor kurzem Borestr6m (5), die GuTurieschen Befunde bestätigen. 
Analytische Daten lege ich in dieser Mitteilung vor. Auch war es dank 
der von PUCHER, VICKERY und WAKEMAN (12) ausgearbeiteten Methode 
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möglich, das Verhalten der Äpfelsäure während der An- und Absäuerung 
zu verfolgen. 


Material und Methoden. 


Als Versuchsmaterial diente wiederum, und zwar ausschließlich, 
Bryophyllum calycinum, das mir in ausreichendem Maße und, dank 
trefflicher Pflege, in guter Verfassung zur Verfügung stand. Wenn nicht 
anders angegeben, wurden Blätter von Freilandkastenpflanzen verwendet, 
die im Gegensatz zu den im Freiland ohne Glasschutz gewachsenen Pflan- 
zen nicht kleine, derbe und gelbgrüne, sondern große, saftige und dunkel- 
grüne Blätter besaßen. 

Das Blattmaterial wurde entweder bei 80° im Luftstrom getrocknet 
(Versuch 1) oder in kochenden Alkohol (96% ig) eingelegt und anschließend 
samt der alkoholischen Flüssigkeit 1/, Stunde im Wasserbade (80°) 
erwärmt. Für die chemische Untersuchung wurde der Alkohol abgegossen 
und auf dem Wasserbade bei 60° zur Syrupkonsistenz eingeengt; das 
Blattmaterial wurde getrocknet und gepulvert. Das Pflanzenpulver 
wurde dann zugleich mit dem Einengrückstand mit 25%iger Schwefel- 
säure verrieben und weiterverarbeitet wie früher angegeben (17, 18). 
In Versuch 1 bestimmte ich die Zitronensäure nach REICHARD (13), in 
den übrigen Versuchen nach PUCHER, SHERMAN und Vickery (10). 
Auch ermittelte ich in diesem ersten Versuch die Menge der Gesamtsäure 
noch nach der bisher im Leipziger Institut üblichen Weise durch Titration 
des mit Wasser aufgenommenen ätherischen Extraktes mit n/10-Baryum- 
hydroxyd- bzw. m/40-Caleiumhydroxydlösung, wobei Phenolphthalein 
als Indikator diente. Vergleichende Bestimmungen der Gesamtsäure 
in aliquoten Teilen desselben Extraktes nach der alkalimetrischen und 
der elektrotitrimetrischen (11) Methode, welch letzterer ich mich in den 
Versuchen 2 und 3 bediente, stimmten erfreulicherweise befriedigend 
überein, z. B. alkalimetrisch: 68,0 mÄquival., elektrotitrimetrisch : 
70,0 mÄquival. 

Die Bestimmung der optischen Drehung zur Ermittlung des Ge- 
haltes an optisch aktiver Äpfelsäure erfolgte nach Straus (15): ein 
aliquoter Anteil des mit Wasser aufgenommenen Ätherextraktes wurde 
gegen Kongorot alkalisch (aber noch lackmussauer) gemacht und auf 
ein bestimmtes Volumen (20 ccm) eingeengt. Nachdem die Drehung 
der Polarisationsebene gemessen worden war (o-Wert), wurden in der 
Flüssigkeit 1,4g Uranylazetat gelöst; nach Einstellen des Volumens 
auf 20 ccm wurde wiederum polarimetriert. Die Werte für Äpfelsäure 
wurden einer vorher ermittelten Eichkurve entnommen. Die Frage, 
inwieweit es zulässig ist aus der Drehungssteigerung durch Uranyl- 
azetat auf das Vorliegen bestimmter Mengen von optisch aktiver Äpfel- 
säure in dem vorliegenden Material zu schließen, soll weiter unten be 
rührt werden. 
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Der Gasstoffwechsel wurde in der früher beschriebenen Weise (18) 

gemessen. 
Versuch 1. 

Anteil der Zitronensäurezunahme an der nächtlichen Gesamtsäurezunahme. 

Die Versuche wurden derart durchgeführt, daß am Abend eines 
sonnigen, warmen Tages 14 Blätter von den Pflanzen entnommen und 
unter Entfernung der Mittelrippe mit Hilfe einer Rasierklinge halbiert 
wurden ; die einen Blatthälften wurden anschließend getrocknet, während 
die anderen erst am nächsten Morgen nach Verweilen bei 20° im Dunkeln 
und in feuchter Luft getrocknet wurden. Die Blätter von Einzelversuch b 
stammten von Freilandpflanzen. Die übrigen notwendigen Daten und 
die Ergebnisse dieses Versuches sind in der folgenden Tabelle 1 angegeben. 











Tabelle 1. 
Anteilder à 
val.| : m Äquival.| Zitronen- | Anteil der 
ver wae | mate aguas” "mmm mania trs | oda | Shwe 
suchs-| Datum | Blatt- des säure/1 g säurezu- säure/1 g säurezu- |zunahme an 
teil ab- 5 — 1 Trocken- td Trocken- — g wg Gesamt 
nahme gewicht | gewicht | gewicht | gewicht zunahme on 
(in %) ) 
a |28.8.36| 18% | 199 1,66 0,110 
geo 2,76 1,10 0,540 0,430 39 19,5 
b 7.7.36 | 16% | 16% 2,16 0,138 
gee 3,12 0,96 0,930 0,792 82,5 | 29,8 
c 1|29.8.36| 170 | 18% 1,56 0,096 
900 2,46 0,90 0,456 0,360 40 18,5 
d |11.9.36| 16% | 179 1,96 0,246 12,6 
900 3,36 1,40 0,678 0,432 31 20,2 
e |13.9.36| 16% | 17% 1,80 0,186 10,3 
geo 2,50 0,70 0,480 0,294 42 19,2 


























Es ergibt sich, daB bei den in Freilandkästen wachsenden Pflanzen 
31—42% im Mittel etwa 40% der nächtlichen Gesamtsäurezunahme 
durch Anstieg des Zitronensäuregehaltes bedingt sind. Die Blätter 
der im Freiland ohne Beschattung aufgewachsenen Pflanzen verhielten 
sich insofern abweichend, als etwa 82% der Gesamtsäurezunahme 
auf die Zunahme der Zitronensäuremenge entfallen. Inwieweit die 
beiden Typen allgemein in dieser Hinsicht voneinander abweichen, 
läßt sich freilich bei der geringen Zahl der Versuche und bei der geringen 
jahreszeitlichen Verschiedenheit im Zeitpunkte der Versuchsanstellung 
nicht bestimmen. 

Versuch 2. 
Gehaltsveränderungen von Gesamt-, Zitronen- und Äpfelsäure im Verlaufe 
der Ansäuerung. 

19.7.37. 50 Blätter wurden an einem heißen, wolkenlosen Tage 
um 15 Uhr 45 Min. von Freilandkastenpflanzen entnommen, trocken ab- 
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gerieben, durch Entfernung der Mittelrippe halbiert und die Blatt- 
hälften mittels Rasierklinge gedrittelt. Die Teilstücke wurden syste- 


matisch auf 6 Portionen 








5 Tabelle 2. 
verteilt und letztere so- 

Konservieren 
fort pray. < Bezogen Portion in 1000 cem- Gasanalyse Zn 
wurde auf dieses an- Gaskolben 96 %igem Alkohol 
fangs ermittelte Frisch- 
gewicht (161-8058. = + | 107; 191 19.7; 0 | 10.77 ae 

= one 4 GA LE: 19. 7.; 
Über die zeitlichen Ver- 3. | 19.7; 9308 | 20.7; gs | 20.7: gm 
suchsdaten unterrichtet 4. | 20.7.; 91 | 21.7.; 10% | 21.7.; 10% 
die nebenstehende Auf- & = ast 5 = ie ne 22.7.; 9” 
stellung. Die Portio- 4 23.7.3 9w|24.7.; gs | 24.7.; 100 











nen 3—6 verblieben bis 

zum Ansatz des jeweiligen Atmungsversuches im Eisschranke (7—8°). 
Die Gaskolben wurden sofort nach dem Beschicken mit Blattmaterial und 
Feststellen von Tempera- 
tur und Barometerstand 
in das im Eisschranke 
befindliche Wasserbad 
versenkt. 

Die Ergebnisse dieses 
Versuches sind in Abb. 1 
und 2 dargestellt. 

Die Menge der Ge- 
samtsäure (elektrotitri- 
metrisch bestimmt; die 
durch alkalimetrische Ti- 
tration bestimmten Werte 
liegen dicht neben diesen) 
nimmt von einem auf- 
fallig niedrigen Ausgangs- 
wert zu Beginn der Ver- 
dunkelung rasch zu und 
bleibt dann ungefähr 
24 Stunden fast kon- 3 
stant; im Laufe der nâch- 41, 1. Bryophylium calycinum. Sauregehaltsverand 
sten Tage vermehrt sich rungen verdunkelter Blattstiicke bei 7—8°. 
die Säuremenge erst lang- 
sam, dann iiberaus rasch; bei Versuchsabbruch ist die Zunahme noch 
nicht beendet. Ich bemerke, daß ein ähnliches vorübergehendes Ab- 
stoppen des Säureanstieges bereits früher (18) von mir beobachtet worden 
ist und deshalb wohl keine zufällige Erscheinung darstellt. Weiter unten 
zu erörternde Gründe machen es wahrscheinlich, daß sowohl bei dem 
Flacherwerden der Kurve als auch mit ihrem zweiten Anstieg der 
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Stoffwechselablauf insofern eine Umschaltung erfährt, als nunmehr eine 
oder mehrere andere Säuren als die bisher entstandenen bevorzugt ge- 
bildet und angehäuft werden 
Die Anderungen der Zitronen- und Äpfelsäuremengen ähneln denen 
der Gesamtsäure (vor allem beim Vergleich der Zitronen- und Äpfel- 
säure-Summenkurve mit der der Gesamtsäure), nur ist bei beiden der 
erwähnte treppenförmige Verlauf der Kurven viel weniger ausgeprägt. 
Der Gehalt an Zitronensäure übersteigt fast in allen Stadien den an 
Äpfelsäure. Die Kurve der I-Äpfelsäure liegt dicht bei der der Gesamt- 
‚so daß angenommen werden kann, daß in diesem Versuch 
alle neugebildete Äpfelsäure in der 1-Form vorliegt und nicht teilweise 
razemisiert worden ist. Das in ihrem gesamten Verlaufe zu beobachtende 
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Abb. 2. Bryophyllum calycinum. Gasstoffwechsel verdunkelter Blattstücke bei 7—8°. 


Zusammenfallen der beiden Kurven macht es wahrscheinlich, daB 
hier nicht Säuren als Zwischenprodukte sich angehäuft haben, deren 
optische Drehung durch Uranylsalze gesteigert wird. 

In einem anderen Versuchsansatz (18. 5. 38) fand ich, daB die schwache 
Linksdrehung des Filtrates von der Ca-Salz-Fällung (in 80% igem Alkohol) 
durch Uranylazetat nicht beeinflußt wurde. 

Die Menge der Gesamtsäure übertrifft in allen Stadien die der 
Summe von Zitronen- und Äpfelsäure bedeutend. Demnach muß neben 
Äpfel- und Zitronensäure, geringen Mengen von Bernstein- und Milch- 
säure (Wein- und Oxalsäure konnten ebensowenig angetroffen werden 
wie Brenztraubensäure) noch eine sehr bedeutende Menge unbekannter 
Säure(n) vorliegen, die sich physiologisch ähnlich wie Zitronen- und 
Äpfelsäure verhalten. 

[Der große Anteil der unbekannten Säure(n) an der Gesamtsäure 
ließ es lohnend erscheinen, zu versuchen, die Säure(n) zu identifizieren. 
Ich begann diesen Versuch an einem bei 8° angesäuerten Bryophyllum- 
Blattmaterial (etwa 1.5kg Frischgewicht), stellte nach Extraktion 
der Säuren mit Äther gemäß dem Vorgehen von FRANZEN und Her- 
WERT (6) eine durch Bleiazetat fällbare und eine nicht fällbare Fraktion 
der organischen Säuren her und veresterte die Säuregemische mit Äthyl- 
alkohol. Leider ist es mir aus äußeren Gründen nicht möglich, die Proben 
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selbst weiter aufzuarbeiten, was um so mehr zu bedauern ist, als sich mit 
dem Auffinden neuer Säuren unser Wissen über den Weg des KH-Abbaues 
sicher beträchtlich erweitern wiirde. In diesem stoffwechselphysiologisch 
so ausgezeichneten Pflanzentyp liegt ein Objekt vor, dessen Studium 
mir wesentlich zur Erhellung unserer Vorstellung vom normalen KH-Stoff- 
wechsel grüner Pflanzen geeignet zu sein scheint, weil hier die beim KH- 
Abbau in ‘‘normalen“ pflanzlichen Geweben bestehende Ausgeglichenheit 
im Ablauf der Einzelreaktionen zweifellos an einer bestimmten Stelle 
gestört ist. Die Crassulaceen bieten somit das, was beim Experimentieren 
mit “normalen‘“ grünen Pflanzen erst künstlich durch Giftstoffe erreicht 
werden kann. Im Hinblick darauf, daß gerade an solchen gestörten 
Stoffwechseltypen grundlegende Erkenntnisse gewonnen worden sind 
(Hefe, Tumor), darf gehofft werden, daß die Lösung der angeschnittenen 
Frage von physiologisch-chemischer Seite in Angriff genommen wird.] 

Einen allgemeinen Hinweis auf die Art der unbekannten Säure(n) 
könnte unter der Voraussetzung, daß nicht gleichzeitig mit der Säure- 
bildung auch nichtsaure Körper (als Reduktionsäquivalente) auftreten 
und liegenbleiben, die Messung der Extra-O,-Aufnahme ! geben. 

In der folgenden Aufstellung wurde berechnet: 

1. Extra-O,-Aufnahme (mMol)/100 g Frischgewicht vom Zeitpunkte 
des Ansatzes einer der 6 Portionen bis zum Ansatz der nächsten. 

2. Zunahme an Zitronen- und Äpfelsäure (mAquival.)/100 g Frisch- 
gewicht von Ansatz zu Ansatz. 

3. Wieviel O, ist erforderlich, um die vorstehend (unter 2) ermittelten 
Zitronen- plus Äpfelsäuremengen aus Zucker zu bilden ? Hierbei wurde 
unter Bezug auf die oben gestellte Voraussetzung angenommen, daß die 








Bildung von 1 mAequivalent 
Zitronen- oder Äpfelsäure Tabelle 3. 
0,5 mMol O, benötigt. Portion 
4. Wieviel mMol O, kom- 1/12. | 12./221. | HEL/IV.| ıv.v.| vv. 





men nach Abzug der für 

















1 I . = 1. | 2,35 1,92 5,1 4,4 3,37 
Apfel- und Zitronensäure- 2 | 07734 | 184 | 000 | 181 | 1382 
bildung erforderlichen Men- 3. | 0,367 | 0,92 0,45 | 0,905 6,91 
gen auf ein mAequivalent 4.| 0,55 | 0,452 | © 7,0 


der unbekannten Säure(n) ? 

Aus den gewonnenen Zahlen ergibt sich, daB in den ersten Stadien 
(I—III) eine oder mehrere Säuren gebildet werden könnten, die im 
Oxydationsgrade der Zitronen- und Äpfelsäure vergleichbar sind. Vom 
III. Ansatz ab setzen indes gänzlich veränderte Verhältnisse ein. So wird 
vom III. bis zum IV. Ansatz, in einem Zeitraume, in dem sich die Menge 
der unbekannten Säure praktisch nicht vermehrt, dennoch eine beträcht- 
liche Menge Extra-O, aufgenommen, die über die zur Bildung von Zitronen- 


1 Menge des Extra-O, = Menge des gesamten aufgenommenen O, minus Menge 
der ausgeschiedenen CO,. 
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und Äpfelsäure erforderliche Menge weit hinausgeht. Auch im nächsten 
Stadium (TV—V) wird so viel Extra-O, aufgenommen daß sich für 
1 mÄquivalent neugebildeter unbekannter Säure 7 mMol O, berechnen 
lassen. Im letzten Stadium (V—VI) hingegen finden wir, daß die Extra- 
O,-Aufnahme nicht einmal dazu ausreichen würde, die neugebildete 
Zitronen- und Äpfelsäure gemäß der oben unter 3. gemachten Annahme 
entstehen zu lassen. Die in dieser Phase neugebildete unbekannte 
Säure müßte demnach von stärker reduziertem Charakter sein als die 
Hexosen, aus denen sie hervorgegangen ist, sofern nicht Oxydationen auf 
Kosten von vorher (etwa im III.—V. Stadium) gebildeten höher oxy- 
dierten karboxylhaltigen oder nichtkarboxylhaltigen Körpern statt- 
finden. Für die letztere Annahme könnte als Stütze dienen, daß bei 
Zusammenfassen der Stadien III—V für die Bildung von 1 mÄquivalent 
unbekannter Säure 0,341 mMol O, (nach Abzug der für die Zitronen- 
und Äpfelsäurebildung erforderlichen O,-Mengen) zur Verfügung stehen. 

Im ganzen gesehen lassen sich die berechneten Zahlen, die angeben, 
wieviel mMol Extra-O, auf 1 mAquivalent neugebildeter unbekannter 
Säure entfallen, auf 3 Gruppen verteilen. Jede dieser Gruppen ist nun 
jeweils für eine der drei deutlich voneinander geschiedenen Teile der 
Gesamtsäurekurve charakteristisch : 

1. Anfang der Kurve (I—III; 16 Stunden): Kurve steigt steil an; 
Atmungsquotient: 0; für ein mAquivalent neugebildeter unbekannter 
Säure sind verfügbar 0,55 und 0,45 mMol O,. 

2. Mittlerer Teil der Kurve (ITI—V; 48 Stunden): Kurve verläuft 
fast horizontal; Atmungsquotient: 0; für ein mÄquivalent neugebildeter 
unbekannter Säure sind verfügbar: sehr große Mengen an Extra-O,. 

3. Ausgang der Kurve (V—VI; 48 Stunden): Kurve steigt steil an; 
Atmungsquotient: Nähert sich der Einheit (Anstieg von 0 bis auf 0,765); 
für die neugebildete unbekannte Säure ist kein Extra-O, verfügbar. 

Der in der 3. Mitteilung hinsichtlich der Bilanz zwischen KH-Verlust, 
CO,-Ausscheidung und Säurezunahme erhobene Befund deutete darauf 
hin, daß Säuren vorliegen müssen, bei denen das Verhältnis von Karb- 
oxyl-C/Nichtkarboxyl-C nahe bei 1 liegt. Möglich ist allerdings auch, 
daß verschiedene Säuren gleichzeitig entstehen, von denen die einen ver- 
hältnismäßig mehr und die anderen weniger COOH-Gruppen aufweisen als 
die Äpfel- und Zitronensäure, in ihrer Gesamtheit aber ein Säuregemisch 
ergeben, für das das oben geforderte Verhältnis von Karboxyl-C/ 
Nichtkarboxyl-C zutrifft. 

Der Verlauf der Gesamtsäurekurve am Ende des Versuches erlaubt 
wohl zu schließen, daß die Säurebildung bei fortgesetzter Kühllagerung 
der Blattstücke noch länger angehalten und möglicherweise nach Er- 
schöpfung der Pufferungskapazität des Zellsaftes zu ernsten Schäden 
geführt hätte. Daß besonders bei kohlehydratreichen Blättern, wie wir 
sie an sonnigen Sommertagen antreffen, diese Gefahr der Säurevergiftung 
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bei niederen Temperaturen bestehen kann, scheint mir aus einem Ver- 
suche hervorzugehen (19. 7.—25. 7.37), bei dem eine Anzahl Blätter 
ebenso wie im vorstehenden Versuch bei 6—8° kühl gelagert wurden. 
Am 25.7. waren die meisten Blatter ziemlich unvermittelt schlaff ge- 
worden, und ein groBer Teil von ihnen zeigte olivbraune Flecken, hervor- 
gerufen durch Phäophytinbildung infolge des Eindringens des saueren 
Zellsaftes (py 3,75; Chinhydronelektrode) in die Chloroplasten. Es ist 
leicht denkbar, daB bei einer ganzen Reihe von tropischen Pflanzen, 
die erfahrungsgemäß bei Temperaturen über 0° ,,erfrieren“‘, der Stoff- 
wechsel durch solche, fiir diese Pflanzen anomal niedrige Temperaturen 
in ähnlicher Weise gestört wird. 

Die wichtige Frage, ob die einzelnen Säuren bei bestimmten Tempe- 
raturen bevorzugt gebildet und angehäuft werden, konnte ich nicht 
mehr prüfen. 

Es sei noch über eine beiläufig beobachtete Bildung von aromatischen 
Stoffen berichtet. Trocknet man abgesäuerte Blätter von Bryophyllum 
calycinum bei 70—75° im Luftstrome, so ist kein besonderer Duft zu 
bemerken. Trocknet man dagegen ein bei niederen Temperaturen 
(etwa 7°) stark angesäuertes Blattmaterial dieser Pflanzen, so tritt für 
einen großen Teil der Trocknungszeit ein Geruch auf, der dem beim 
Trocknen bzw. Braten von frischen Äpfeln zu verspürenden recht ähnlich 
ist. Die Frage, ob dem Körper, der für diesen Duft verantwortlich ist, 
in quantitativer (bilanzmäßiger) Hinsicht irgendwelche Bedeutung bei- 
zumessen ist, muß offengelassen werden. 


Versuch 3. 

In einem weiteren Versuche verfolgte ich die Veränderungen des 
Gehaltes an organischen Säuren in angesäuerten Blättern bei der Ab- 
säuerung. 

8.8.37. Am Abend (20 Uhr) eines sehr heißen, sonnigen Tages 
wurden 55 ältere Blätter von Freilandkastenpflanzen entnommen und 
in lockerer Schichtung nach vorherigem trockenem Abwischen im Eis- 
schranke (6—8°), bedeckt mit angefeuchtetem Fließpapier, bis zum 13. 8.37 
gelagert. Die Blätter wurden nun unter Entfernung der Mittelrippe 
halbiert, die Blatthälften in je 4 Teilstücke zerlegt und letztere syste- 
matisch auf 8 Portionen verteilt, die anschließend gewogen wurden 
(Frischgewichte: 53,45—56,7 g); bezogen wurde auf dieses anfängliche 
Frischgewicht. Bis auf Portion 1 und 2 wurden alle übrigen Portionen 
in offenen 1000 cem-Glaskolben bei 32° im dunklen, feuchten Raume 
gelagert bis zum Ansatz zum Atmungsversuch, bei dessen Abbruch 
die Blattstücke jeweils mit kochendem Alkohol konserviert wurden. 
Portion 1 wurde 8Uhr 30Min. als Ausgangsmaterial konserviert. 
Portion 2 wurde 8 Uhr 35 Min. in einen 1000 ecem-Atmungskolben ein- 
geschlossen und nach 32° (dunkel) gebracht. Das Gas wurde 11 Uhr 
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25 Min. analysiert, die Blattstücken 11 Uhr 30 Min. konserviert. Portion 3 
wurde 11 Uhr 20 Min. bis 13 Uhr 25 Min. in dem Atmungskolben ein- 
geschlossen; das Gas analysierte ich 13 Uhr 25 Min., und die Blattstiicke 
wurden 13 Uhr 30 Min. konserviert. Die die Ansätze der übrigen Portionen 
betreffenden Zeitdaten kénnen aus Abb. 3, in der die Ergebnisse dieses 
4 Versuches dargestellt sind, 
entnommen werden. 

Die (elektrotitrimetrisch 
bestimmte) Gesamtsäure 
und die Äpfelsäure hatten 
im Gewebe am Ende der 
Kühllagerung eine ähnliche 
Konzentration erreicht, wie 
wir sie am Schluß des vor- 
her beschriebenen Versuches 
ermittelt hatten. Der Ge- 
halt an Zitronensäure in- 
des war bedeutend niedriger 
geblieben als im vorigen 
Versuch. 

Nachdem die Blattstücke 
der erhöhten Temperatur 
ausgesetzt worden waren, 
nahm der Gehalt an Ge- 
samtsäure ab und erreichte 
nach etwa 17 Stunden in 
x asymptotischer Annäherung 
einen Wert, der etwa 58% 


Atmungsquotient 


Säure [m Äquivalent/ #009 Frischgewichf) 





F4 T7" + 





Abb. 3. Bryophyllum calyci le 
halt anderungen verdunkelter Blattstücke des Ausgangswertes betrug. 
bei 32°. Die Frage, ob die nach 


5 Stunden zu beobachtende 
(ebenso wie auch eine solche nach 14 Stunden, in der Abbildung nicht 
gezeichnete) vorübergehende Senkung des Säuregehaltes regelmaBig 
unter diesen Versuchsbedingungen eintritt, muB in Anbetracht dessen, 
daß der Versuch nur einmal durchgeführt werden konnte, offengelassen 
werden. Die Entscheidung der Frage ist indes wichtig im Hinblick 
auf unsere Vorstellung vom Mechanismus des Säurestoffwechsels. 
Der Zitronensäuregehalt veränderte sich während der Versuchszeit 
nur wenig, und die Abnahme beträgt etwa 30% während der 17stündigen 
Bedeutender vermindert sich der Gehalt an Apfelsäure, der von 
7,80 auf 2,24 m Äquivalent/100 g Frischgewicht absinkt. Bemerkens- 
wert und im Gegensatz zu den Befunden des vorigen Versuches stehend, 
erscheint mir die Feststellung, daß die auf Grund der mit Uranylazetat 
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erzielten Drehungssteigerung als 1- bzw. d-Äpfelsäure berechneten 
Werte in diesem Versuch durchaus von den analytisch ermittelten 
Äpfelsäuremengen abweichen: die auf der Drehungsmessung beruhen- 
den Werte würden anfangs auf einen größeren, im zweiten Teile des Ver- 
suches aber auf einen kleineren als den analytisch gefundenen Äpfelsäure- 
gehalt hinweisen. Es ergibt sich somit, daß unter gewissen Umständen 
mit der Anwesenheit von anderen Stoffen als optisch aktiver Äpfelsäure 
gerechnet werden muß, deren optische Drehung auch durch Uranylsalze 
beeinflußt wird. Von physiologisch wichtigen Körpern wäre auf bestimmte 
andere Oxysäuren (z. B. Oxyglutarsäure) zu prüfen, von denen bekannt 
ist, daß Uranylsalze auf sie drehungssteigernd wirken. 

Bemerkt werden soll, daß die normalerweise zu beobachtende Links- 
drehung im letzten Versuchsstadium in eine Rechtsdrehung übergeht, 
wie wir (1, 16) solches schon oft an stark abgesäuertem Material beobachtet 
haben. Der früher gezogene Schluß, diese Umkehr beruhe darauf, daß 
beim Abbau des Äpfelsäurerazemates die 1-Form bevorzugt umgewandelt 
wird und die d-Komponente zurückbleibt, bedarf nach den hier erhobenen 
Befunden dringend der Nachprüfung. 

Die Summe von Äpfel- und Zitronensäure beträgt in diesem Ver- 
suche anfangs nur etwa 25% und am Ende gar nur 17% der Gesamt- 
säuremenge, so daß ein sehr bedeutender Anteil auf unbekannte Säuren 
entfällt, deren mengenmäßiges Verhalten durchaus mit dem der Ge- 
samtsäure parallel geht. Einen gewissen kleinen Anteil der unbekannten 
Säuren dürfte die Milchsäure! ausmachen. Quantitativ einwandfreie 
Aussagen stellen die diesbezüglichen gezeichneten Kurvenpunkte schon 
aus dem Grunde nicht dar, weil unter den von mir hier angewandten 
Extraktionsbedingungen die Milchsäure nur zu etwa 70% im Äther- 
extrakt wiedergefunden zu werden pflegt. 

Der Atmungsquotient liegt in der Absäuerungsphase erfahrungs- 
gemäß weit über 1. Im vorliegenden Versuch steigt er von 1,60 (zu 
Beginn) auf 1,70 (der höchste von mir jemals gemessene Wert) und 
sinkt dann gegen Ende auf etwa 1,35 ab, einen Wert also, wie er auch 
bei einer reinen Veratmung (oxydativem Endabbau) von Zitronen- und 
Äpfelsäure anzutreffen wäre. 

Angesichts des unbestimmten Charakters des größten Teiles der 
verschwundenen Säuren ist es zur Zeit nicht möglich, aus der Höhe 
des Atmungsquotienten auf die Art der Umwandlung dieser Substanzen 
zu schließen. So kann im besonderen aus dem RQ. nicht ermittelt 
werden, in welchem Umfange hierbei ein oxydativer Endabbau oder eine 
reduktive Resynthese zu Kohlehydraten vor sich geht (2). Die von mir 
seinerzeit (16) geäußerte Ansicht über die Entfernung der organischen 


1 Die Bestimmung erfolgte nach dem im hiesigen Institut von Herrn cand. 
phil. ALFRED SCHNEIDER erprobten Verfahren der Umwandlung der Milchsäure 
mit konzentrierter Schwefelsäure in CO und Messen des letzteren. 
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Säuren (worunter damals in erster Linie Äpfelsäure verstanden wurde) 
durch Resynthese leitete sich bekanntlich aus Beobachtungen über Ge- 
samtsäure- und KH-Gehaltsveränderungen her und wird deshalb durch 
diese neueren Erfahrungen zunächst weniger berührt. 


Zusammenfassung. 

Die Fraktion der nichtflüchtigen Säuren der Crassulacee Bryo- 
phyllum calycinum stellt ein Gemisch von Zitronen-, Äpfel- und Milch- 
säure und einer bedeutenden Menge einer oder mehrerer unbekannter 
Säuren dar. Sowohl die Äpfel- und Zitronensäure als auch die Gesamt- 
heit der unbekannten Säuren zeigen die für Crassulaceen besonders 
charakteristischen diurnalen Gehaltsschwankungen. Die bei niederer 
Temperatur durchgeführte Ansäuerung läßt erkennen, daß der Vorgang 
der Säurebildung und -anhäufung mindestens drei verschiedene Stadien 
durchläuft, für die das Verhältnis von Extra-O,-Aufnahme/Gesamt- 
säurezunahme kennzeichnend sein kann. Der Vergleich des analytisch 
bestimmten Äpfelsäuregehaltes und des auf Grund polarimetrischer 
Messungen (in Gegenwart von Uranylazetat) errechneten Gehaltes an 
l- (bzw. d-)Äpfelsäure zeigt, daß unter gewissen Umständen neben der 
optisch aktiven Äpfelsäure mit der Anwesenheit von anderen optisch 
aktiven Stoffen zu rechnen ist, deren optisches Verhalten auch durch 
Uranylsalze beeinflußt wird. 


Meinem hochverehrten Chef, Herrn Prof. Dr. W. RUHLAND, und der Deutschen 
Forschungsgemeinschaft danke ich aufrichtig für die Förderung der Arbeit. 
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ÜBER DIE AUSSCHEIDUNG VON ASCHENSTOFFEN 
DURCH DIE WURZELN. I. 


Von 
K. Lurrkus und R. BöTTIcHER 1. 


Mit 10 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 17. Februar 1939.) 


A. Einleitung. 


Obwohl keineswegs alle Forscher zu den gleichen Ergebnissen ge- 
langten, steht heute fest, daß aus vergilbenden oder in ihrem Stoff- 
wechsel schwer gestörten Blättern eine Rückwanderung von gewissen 
Aschenstoffen, z. B. K, P, S usw., stattfindet. Selbst wenn wir an- 
nehmen, daß ein Teil der in der Literatur niedergelegten Befunde nicht 
auf eine solche Rückwanderung, sondern auf eine kutikuläre Exkretion 
oder Auswaschung im Sinne von ARENs zurückzuführen ist, besteht die 
Beobachtung des Rückstromes zu Recht. Wir haben uns dieser Tatsache 
vergewissert und z. B. Linden- und Fliederblätter im Herbst unter 
Bedingungen analysiert, die eine Auswaschung ausschließen, und dabei 
festgestellt, daß zwischen dem 29. 9.38 und 7. 10.38 in einem Falle 
15,6%, in einem anderen 20,6% Kalium (in Hundertteilen des anfäng- 
lichen Kaliumgehaltes) abwanderten. 

Ungeklärt ist, welche Ursachen diese Rückwanderung veranlassen, 
und vor allem, wohin der Rücktransport führt, in die Knospen, in den 
Stamm, in die Wurzel oder in den Boden. Wir untersuchen zunächst 
die Ausscheidung von Aschenstoffen in den Boden. 

Bereits KNop (1862) und ScHULZE-UMLAUFT (1876) haben in Wasser- 
kulturen Ausscheidungen von anorganischen Stoffen aus den Wurzeln 
beobachtet; CZAPEK (1896) und WEHMER (1892) stellten Ähnliches bei 
keimenden Samen fest. Es blieb aber zunächst ungeklärt, ob diese 
Stoffabgabe aus gesundem Wurzelgewebe erfolgte, und ob die keimenden 
Samen einen Sonderfall darstellten. So lehnten dann namhafte Forscher 
um die Jahrhundertwende die Möglichkeit einer Rückwanderung in den 
Boden überhaupt ab, wobei die teleologische Einstellung oft bestimmend 
gewesen ist. So schreiben StokLasa und ERNEST (1909): „Wenn man 
die Ökologie der Pflanze in Berücksichtigung zieht, so ist es überhaupt 
undenkbar, daß die wichtigsten Nährstoffe wie Phosphorsäure und Kali 
von dem Wurzelsystem ausgeschieden werden.“ 


1 Die Arbeit wurde unter Leitung von Herrn Prof. Dr. MoTes von R. Bör- 
TICHER begonnen, durch dessen Tod aber bald unterbrochen und von K. Lurrkus 
im Rahmen einer experimentellen Staatsexamensarbeit weitergeführt. Wir schulden 
dem Reichsforschungsrat für die Förderung dieser Untersuchungen großen Dank. 


Planta Bd, 29. 22 
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Andererseits mehrten sich die Feststellungen, daB bei der herbst- 
lichen Entleerung der Blatter auch unter weitgehender Verhinderung 
einer direkten Auswaschung die Riickwanderung bis in die unterirdischen 
Organe geht. FRUWIRTH und ZIELSTORFF (1901), Burp (1919) und DeLr- 
ANO und GOTTERBARM (1936) konnten durch Bilanzanalysen von Wurzel 
und Sproß wahrscheinlich machen, daß nicht alles aus dem Sproß rück- 
gewanderte Kalium im Wurzelsystem sich staute; denn dieses enthielt 
nur einen Bruchteil des im Sproß verschwundenen Kaliums. Doch hatten 
diese Autoren nun wiederum die Auswaschung aus den Blättern nicht 
genügend berücksichtigt, so daß eine eindeutige Bilanz nicht möglich war. 
So bleiben eine Reihe von Beobachtungen der Exosmose von Metall- 
ionen aus Wurzeln, die zum Teil unter unphysiologischen Bedingungen 
(Wurzelsystem in reinem Wasser) angestellt worden sind [TuEwA (1926), 
OssıpowA und JUFEREWA (1926), ACHROMEIKO (1936) ]. 

Bei dieser Unsicherheit unserer Kenntnisse über die Rückwanderung 
von Aschenstoffen aus den Wurzeln in den Boden kann natürlich eine 
Analyse der Ursachen eines solchen Rückstromes bisher nicht erwartet 
werden. So befriedigt es nicht, wenn DELEANO und GOTTERBARM an- 
nehmen, daß nach der Blüte durch Abnahme des Wassergehaltes der 
Pflanze eine Erhöhung der K-Konzentration eintritt. Die Pflanze ver- 
suche einen Ausgleich zu schaffen und stoße durch eine ‚innere Kraft“ 
Kaliumionen aus. 

Im Gegensatz hierzu sieht Burp bei seinen Gerstenversuchen die 
Ursache der K-Abnahme in den oberirdischen Organen in einer Ab- 
nahme des K-Gehaltes des Bodens seiner Vegetationsgefäße. Das Kon- 
zentrationsgefälle erfahre eine Änderung und K trete aus. Es ist nicht 
recht verständlich, warum eine solche Steuerung des Kaliumstoffwechsels 
nicht einen ruhigeren Verlauf der Kaliumgehaltskurve bewirkt: Warum 
wird erst soviel Kalium aufgenommen, daß der Boden so stark verarmt, 
und nun wieder K abgegeben werden muß? Wenn die Beobachtungen 
von Burp richtig sind, wird die Ursache des eigentümlichen scharfen 
Abfalls des Kaliumgehaltes in der Mitte der Entwicklung der Gersten- 
pflanzen und der spätere erneute Anstieg wohl in einer Änderung des 
Zellzustandes der Pflanze selbst zu suchen sein. 

Hier setzen nun unsere Versuche ein. Wir haben zunächst darauf 
verzichtet, eine Auswanderung von Aschenstoffen unter den unüber- 
sichtlichen Bedingungen des herbstlichen Stoffwechsels unserer aus- 
dauernden sommergrünen Gewächse zu untersuchen, sondern strebten 
klarere Verhältnisse an. Unter den Faktoren, die eine besondere Wir- 
kung auf den Aschenstoffwechsel haben, scheint das Licht eine hervor- 
ragende Stellung einzunehmen. In den Arbeiten von SCHMIDT und 
BörrıcHer und BEHLING ist gezeigt worden, daß das Licht die Salz- 
aufnahme nicht allein auf dem Wege über den Transpirationsstrom 
beeinflußt. Auch unter weitgehender Ausschaltung oder Gleichhaltung 
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der Transpiration fördert Licht die Salzaufnahme. Es werden in diesen 
Arbeiten bereits Versuche mitgeteilt, die zeigen, daß geringe Licht- 
intensitäten nicht allein die Salzaufnahme bremsen, sondern diese sogar 
in eine Salzausscheidung umzukehren vermögen. Unsere ‚Fragestellung 
lautet: Bewirkt Lichtmangel eine Salzrückwanderung aus den Pflanzen 
in den Boden und welche Gesetzmäßigkeiten beherrschen diesen Vorgang ? 


B. Methodischer Teil. 


Die mikroanalytische Bestimmung des X-Gehaltes der Nährlösungen 
erfolgte nach der hochempfindlichen, von ALTEN, WEILAND und Kue- 
MIES (1933) beschriebenen Nitrokobaltiatmethode kolorimetrisch. Wir 
benutzten dabei das Photozellenkolorimeter nach Lange, das objektive 
Vergleichsmessungen zuläßt. TiscHER (1936) bestätigte die Anwendbar- 
keit des Verfahrens auch für die Analyse von Pflanzenaschen, weil die 
begleitenden Ionen Na, Ca, Mg, Al, SiO,, Cl, NO,, SO, sowie Fe und 
PO, in den gegebenen Konzentrationen nicht stören. Lediglich NH, 
darf nicht vorhanden sein. Auch die Bestimmung von Ca, PO, erfolgte 
auf kolorimetrischem Wege. Die Bestimmung der Phosphorsäure wurde 
nach der von ZINZADZE (1930) angegebenen Methode vorgenommen, 
während das Ca nach der Methode von EMMERT (1933) als Ca, (PO,), 
mit KH,PO,-Lösung gefällt wurde, deren PO,-Gehalt genau bekannt 
war. SO, wurde in der restlichen Lösung als BaSO, gefällt und gewichts- 
analytisch berechnet. 

Die Aschenanalyse wurde nach JAMES und PEnston (1937) in der 
Form ausgeführt, daß jede Probe des getrockneten Materials durch 
vorsichtiges Erhitzen in einem Porzellanschmelztiegel verascht und 
kurze Zeit (1 Stunde) geglüht wurde. Nach dem Abkühlen und Wägen 
wurde die Asche in wenigen Tropfen konzentrierter Salzsäure gelöst 
und auf einem Wasserbad zur Trockne eingedampft. Der Inhalt des 
Tiegels wurde darauf mit kochendem Wasser aufgenommen, in eine 
Meßflasche filtriert und zu einem passenden Volumen aufgefüllt. 

Die Zunahme und Abgabe der Aschenstoffe wurde durch die tägliche 
Bestimmung der Ionenkonzentration in y (millionstel Gramm) je Kubik- 
zentimeter Lösung ermittelt. Bei der benutzten K-Bestimmungsmethode 
waren bei Kontrollanalysen Differenzen von 1—2 y je Kubikzentimeter 
Lösung äußerst selten. Andererseits betrug der Beobachtungsfehler bei 
Anwendung des Photozellenkolorimeters nach LANGE nur etwa 1/,%, 
und die sonst beim Kolorimetrieren auftretenden subjektiven Fehler 
(Stimmung und Farbempfindlichkeit des Auges) fielen hier vollkommen 
fort. Bei der Anwendung des mit der Apparatur mitgelieferten Puffer- 
gerätes wurde die Stromstärke der Lichtquelle konstant gehalten. 

Als Versuchsobjekte dienten Maispflanzen. Die in Wasser vorgequol- 
lenen Samen wurden in Doppelschalen auf Fließpapier zum Keimen 
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gebracht und anschlieBend bei genügender Wurzellänge in Tonschalen 
kultiviert, die eine Nährlösung von der Zusammensetzung: 0,572 g 
Ca(NO,), 0,143 g KNO,, 0,143 g KH,PO,, 0,143 g MgSO,, 0,036 g 
FeCl, — auf 1000 ccm destilliertes Wasser — enthielten. Die Pflanzen 
wuchsen etwa 3—4 Wochen in dieser Nährlösung. Von diesen wurden 
dann für die einzelnen Versuche möglichst gleichgewachsene Exemplare 
mit gleichmäßiger Wurzelentwicklung ausgesucht. Die Wurzeln wurden 
mehrmals mit destilliertem Wasser gewaschen und dann in die Ver- 
suchsgefäße gebracht. Als Versuchslösung wurde, sofern nichts anderes 
ausdrücklich vermerkt, eine Zweisalzlösung gewählt, die an Kationen 
immer K und Ca, an Anionen stets NO,(Ca(NO,),) und PO,(KH,PO,) 
enthielt. Als Versuchsgefäße dienten Gläser aus Jenaer Glas (Erlenmeyer 
mit weitem Hals) verschiedenster Größe, je nach der Anzahl der für den 
Versuch verwendeten Maispflanzen. Die Anfangskonzentration der 
K-Ionen wurde zu Beginn jedes Versuches ermittelt und ist jeweils 
aus den Versuchen zu ersehen. Es wurden nur reinste Salze (,,puriss. 
Merck“ bzw. „zur Analyse“ mit Garantieschein „Kahlbaum“) verwendet. 

Um den Wasserumsatz während der Versuchsdauer miterfassen zu 
können, wurden die Gefäße mit Watte verschlossen, die mit Paraffin 
getränkt war. Durch zwei Glasröhren, die in den Wattestopfen ein- 
gelassen waren und mit Hilfe von Quetschhähnen abgedichtet werden 
konnten, war es möglich, die Proben zu entnehmen und täglich in die 
Versuchslösung Luft einzublasen. Der Wasserumsatz wurde dann aus 
der Differenz zweier Wägungen errechnet. Die Wurzeln waren während 
der Dauer des Versuches verdunkelt, und, um Temperaturschwankungen 
der Nährlösung möglichst auszuschalten, wurden die Versuchsgefäße 
mit Torfmull umkleidet. 

Jeder Versuch wurde in 3—5facher Wiederholung, d. h. in 3—5 
Parallelversuchen angesetzt. 


C. Experimenteller Teil. 
1. Vorversuche. 

Zunächst mußte überhaupt sichergestellt werden, ob eine Rück- 
wanderung von Aschenstoffen bei Lichtmangel stattfindet. Die jungen 
Maispflanzen wurden mit ihren Wurzeln in Königsberger Leitungswasser 
gebracht, dessen K-Gehalt 0,34 mg auf 100 ccm beträgt, und völlig 
verdunkelt. Der K-Gehalt der Lösung wurde fortlaufend kontrolliert 
(Tabelle 1). 

In solchen Versuchen ergab sich nach anfänglicher K-Aufnahme 
(= Abnahme des K-Gehaltes der Lösung) eine K-Ausscheidung vom 
2. Tag ab. Sie betrug im 1. Versuch nach 4 Tagen 0,46 mg, im 2. Versuch 
nach 5 Tagen 0,93 mg. Diese K-Ausscheidung kann aber auch schon 
wenige Stunden nach Versuchsbeginn beobachtet werden, sofern die 
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Tabelle 1. Kaliumausscheidung von einer verdunkelten Mais- 
pflanze; K-Gehalt der Versuchslösung in mg. 











1. Versuch 2. Versuch 3. Versuch 
Vi 'hsdau: 1 | 
qreuchedauer) K-Gehalt Versuchedauer K-Gehalt |Vereuchsdauer! x Gehalt 

0 0,34 0 0,34 0 0 
6 0,26 24 0,22 6 0,42 
20 0,20 48 0,37 12 0,48 
48 0,30 72 0,48 24 1,23 
96 0,80 120 1,27 48 2,15 
72 2,60 

















Versuche nicht bei Zimmertemperatur (etwa 20°), sondern wie im 3. Ver- 
such bei künstlich erhöhter Temperatur von 30—40° C stattfinden. Dabei 
werden die dissimilatorischen Vorgänge natürlich gefördert. In diesem 
Versuch standen die Pflanzen übrigens in einem praktisch K-freien 
Leitungswasser, doch ist diese Versuchsbedingung nicht die Ursache des 
sofortigen Beginns der Ausscheidung, wie mehrfach bestätigt werden 
konnte. Wir haben in den späteren Versuchen (7 usw.) niemals hohe 
Temperaturen gewählt und lieber den verzögerten Beginn der Ausschei- 
dung in Kauf genommen. 

In weiteren Vorversuchen haben wir die Bedeutung der Zusammen- 
setzung der Versuchslösung auf den Gesundheitszustand der Wurzeln 
geprüft. Infolge des allmählich eintretenden Hungerzustandes der ver- 
dunkelten Pflanzen vergilben nicht allein die Blätter, sondern es sterben 
auch die Wurzeln. Im Maße der Verringerung ihrer eigenen Vitalität 
fallen sie der bakteriellen Zersetzung anheim. Vergleichende Versuche 
zeigten, daß die Wurzeln in Leitungswasser viel schneller sichtbare 
Schädigungen im Dunkelversuch erlitten als in der vollen Nährlösung. 
Nur wenig stand dieser das Zweisalzgemisch aus Ca(NO,), und KH,PO, 
nach. Innerhalb der kurzen Versuchszeiten, die wir für die Haupt- 
versuche wählten, spielen sichtbare Schädigungen der Wurzeln sicher 
keinerlei Rolle, sofern die m/5000 Zweisalzlösung angewendet wurde. 
Sie enthielt theoretisch im Liter 8,01 mg Ca, 24,8 mg NO,, 7,82 mg K 
und 19,41 mg PO,. Geringe Schwankungen ergeben sich vor allem aus 
der Hygroskopizität der Salze. Wir haben jede Lösung bei Versuchs- 
beginn erneut analysiert. 


Die Natur der ausgeschiedenen Aschenstoffe. 

Unsere orientierenden Versuche ergaben, daß die Wurzeln ver- 
dunkelter Maispflanzen vor allem Kalium ausscheiden, und zwar in einem 
mit der Dauer der Verdunkelung langsam abnehmendem Ausmaß. Auch 
Ammonium läßt sich nachweisen, bei nur 2—4tägiger Verdunkelung 
allerdings in sehr geringen Mengen. Die Ausscheidung von SO, nimmt 
mit der Dauer der Verdunkelung zu, so daß die Vermutung naheliegt, 
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daB dabei die allmähliche Rückoxydation des Schwefels abgebauten 
EiweiBes den Ausschlag geben mag. Anorganisch gebundene Phosphor- 
säure und Ca werden nur in geringen Mengen ausgeschieden. 

Wir bringen nun einige Versuche, die iiber die absoluten und relativen 
Mengen der wichtigsten ausgeschiedenen Ionen AufschluB bieten. Dabei 
wurde sehr gleichmäBig entwickeltes Pflanzenmaterial gewählt und die 
gleiche Zahl von Kontrollpflanzen bei Beginn des Versuches analysiert. 
Der Versuch 4 (Tabelle 2) ergab bei Berechnung auf 1 Maispflanze, 
daB die K-Ausscheidung nach 5 Tagen noch nicht zum Stillstand ge- 
kommen ist, daB auch beträchtliche Mengen von SO, ausgeschieden 
wurden, während die PO,-Mengen zu vernachlässigen sind. Insgesamt 
beträgt die analytisch ermittelte Ausscheidung von K,0, SO, und P,0, 
zusammen 20,0 mg. Dem steht ein durch die direkte Analyse der Ver- 
suchspflanzen ermittelter Verlust von 28 mg je Versuchspflanze gegen- 
über. Daraus kann mit aller Vorsicht geschlossen werden, daß außer 
K,O und SO, nicht nennenswerte Ausscheidungen vorlagen, obwohl 
sorgfältige Bilanzen auf diesem Wege natürlich überhaupt nicht auf- 
gestellt werden können, da auch bei äußerer Gleichheit von Versuchs- 
und Kontrollpflanzen erhebliche individuelle chemische Unterschiede 
bestehen werden. 

In einem weiteren (5.) Versuch mit 8 Wochen alten Maispflanzen 
war ebenfalls die K-Ausscheidung zu Beginn am größten und sank dann 
ab. Die Ausscheidung von SO, stieg dagegen nach mehrtägiger Ver- 
dunkelung zunächst an, sinkt erst später wieder ab. Das ist das charakte- 
ristische Bild der SO,-Ausscheidung. Die PO,-Mengen waren in diesem 
Versuch höher (Tabelle 3). Bei Beendigung des Versuches war auch eine 
deutliche NH,-Abgabe festzustellen, die nicht quantitativ bestimmt 
wurde. 

In einem weiteren (6.) Versuch wurde, wie in den Vorversuchen 
erwähnt, die Stoffausscheidung durch eine höhere Temperatur (40°) 
beschleunigt. Es zeigte sich dabei eine sehr starke K-Ausscheidung 
nach den ersten 24 Stunden, die dann abklang und schon am 4. Tag 
ziemlich zum Stehen kam. Charakteristisch war auch in diesem Ver- 
such die länger wirkende SO,-Ausscheidung, während PO, sich wiederum 
wie K verhielt. Ca und Mg waren nicht nachweisbar, jedoch konnte 
NH, in beachtlichen Mengen nachgewiesen werden, wahrscheinlich eine 
Folge der Temperaturwirkung. Erstaunlich ist die geringe und gleich- 
mäßige Verschiebung der Azidität, die mittels der Chinhydronelektrode 
bestimmt wurde. In diesem Versuch liegt die ermittelte Gesamtaus- 
scheidung (60,3 mg) wesentlich höher als der auf Grund der Analyse 
von Kontrollpflanzen berechnete Aschenverlust (42 mg). Daraus muß 
geschlossen werden, daß eine strenge Bilanzrechnung wegen starker 
individueller Verschiedenheiten der Pflanzen nicht möglich ist (Ta- 
belle 4). 
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Tabelle 4. 6. Versuch über die Wurzelausscheidung von 12 verdunkelten 
4 Wochen alten Maispflanzen. 
































Es wurden ausgeschieden (in mg) px der Lö- 
Ca u sung (ur 
Kalium Sulfat Phosphat Mg NH, | spriingl.= 5,0) 
11. 12. 13,62 6,24 9,30 — 8,64 5,7 
12. 12. 6,00 9,38 4,47 — 110,08 5,8 
13. 12. 2,89 8,15 0,7 — 3,16 5,7 
14. 12. 0,48 1,55 0,86 — 3,29 5,5 
Gesamt- 22,99 26,32 15,42 — 13517 — 
ausscheidung bzw. bzw. bzw. 
27,70 K,0 | 21,10 SO, 11,50 P,O, 


Frischgewicht der Pflanzen vor Versuch (nur die oberirdischen Teile) 30,65 g 


Trockengewicht der Pflanzen nach Versuch  . . . . . . . . . 1,201 g 
Trockengewicht der Pflanzen vor Versuch . . . . . . . . . . 1,242 g 
Gesamtasche nach Versuch . . . . . . . . . . . . . . . . . 0,132 g 
Gesamtasche vor Versuch... . . . . . . . . . . . . . . 0,174 g 
Gesamtausscheidung K,0 + SO, + P,0, . . . . . . . . . . . 0,060 g 


Doch gestattet sie eine ungefähre Vorstellung von dem Ausmaß 
der Ausscheidungen. Wir haben in Tabelle 5 unter Zugrundelegung 
des Gehaltes der Kontrollpflanzen 
die relativen Verluste für 3 Versuche 
berechnet. 


Tabelle 5. 
Ausscheidung in Prozent der 
anfänglich vorhandenen Menge. 








pn wur Daraus geht hervor, daß die 
Versuch | sche | #:0 | Ps Ausscheidung bedeutend sein kann, 
namentlich wenn durch erhöhte Tem- 
- 4 = x. peraturen ein beschleunigter Hunger- 
6 31 40 36 stoffwechsel einsetzt. 











2. Die Bedingungen der K-Ausscheidung. 
Nach diesen orientierenden Versuchen haben wir, um den Vorgang 
der Stoffausscheidung genauer erfassen zu können, uns zunächst auf die 
Beachtung des Kaliums beschränkt und in allen Versuchen schonendste 
Bedingungen gewählt, vor allem höhere Versuchstemperaturen ver- 
mieden. Immer wurde in halbtägigen und 1—2tägigen Abständen 
die Ausscheidung bzw. die Aufnahme von Kalium gemessen und der 
Übersichtlichkeit wegen graphisch dargestellt. In allen Abbildungen 
bedeutet Anstieg der Kurve eine Ausscheidung, d. h. Zunahme der 
Konzentration in der Nährlösung. Wir haben in den meisten Versuchen 
auch den Wasserverbrauch durch Wägung ermittelt. Allen Pflanzen 
wurde 14 Tage vor Versuchsbeginn die Hauptwurzel entfernt, um die 
Bildung junger Adventivwurzeln anzuregen. 
Zunächst galt es sicherzustellen, daß die Ausscheidung eine Folge 
der Verdunkelung war und nicht eine Folge der Zusammensetzung oder 
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der Konzentration unserer Zweisalzlésung. Zu diesem Zwecke wurden 
junge Maispflanzen bei hellem diffusem Tageslicht untersucht (Abb. 1). 
Dabei zeigte sich eine schnelle Abnahme des K-Gehaltes bis zu einer 
Konzentration, die offenbar nicht mehr 398 
ausnutzbar war. Die Erneuerung der ™ 
Lésung bewirkte weitergehende K-Auf- 
nahme. Aus diesem Versuch schließen 
wir, daß junge Maispflanzen im Licht | a 
der Zweisalzlösung schnell das K ent-" 
nehmen. 

Nun gingen wir zu Dunkelversuchen 
über und kontrollierten gleichzeitig den 
Wasserumsatz. In Abb.2 ist der K- Abb.1. K-Aufnahmedurch die Wurzeln 
Umsatz von 6 Maispflanzen dargestellt. peg de ae pe me 
Sie zeigen zunächst eine K-Aufnahme. lösung: 100cem. Ordinate: mg Kalium 
Erst nach 24stündiger Verdunkelung . - in 
setzt deutliche Ausscheidung ein, die 
während des ganzen Versuches anhält. Nach 7 Tagen zeigen sich die 
ersten Vergilbungserscheinungen an den Blatträndern. Daraufhin wurde 










der Versuch abgebrochen. Die Wurzeln 5 
machten einen gesunden, turgeszenten gr Le 
Eindruck. I, À 





primäre Absinken der Kurve, das einer 





Das in vielen Versuchen beobachtete i A \ AA 





























3 | 

K-Aufnahme entspricht, braucht nicht st} “a } 

immer einzutreten. Altere Pflanzen (Abb. 3) PA K_ Ald 7 

zeigen diese Erscheinung nicht, und bei ;l és 

beschleunigter Verarmung der Pflanzen 1 

durch hôhere Temperatur ist sie ebenfalls 

nicht feststellbar. nm 1 
m= £ a@ nh 2 


Abb. 2 und Abb. 3 zeigen gleichermaßen „|, > K-Ausscheidung durch 
den kontinuierlichen Verlauf der K- Abgabe die Wurzeln von 6 verdunkelten 
aus verdunkelten Pflanzen. Sie beweisen m (My ochen "a. 
außerdem, daß der Transpirationsstrom solute Werte der abgeschiedenen 
keinerlei Beziehung zum K-Umsatz hat. en T° 

Wir haben übrigens bei Beendigung Signatur hat für sämtliche 
dieser Versuche die Sprosse von den Wurzeln ice sr 
getrennt und die Wurzeln für sich allein der Verdunkelung und der Zwei- 
salzlösung ausgesetzt. Dabei zeigte sich keine nennenswerte K-Ausschei- 
dung, so daß bereits hiermit ein Hinweis gegeben ist, daß der Sproß 
für das Zustandekommen der Erscheinung von größter Wichtigkeit ist. 

Wir hatten nun zu prüfen, ob das Tempo und das Ausmaß der Aus- 
scheidung bestimmt wird von der allmählich sich ändernden Konzen- 
tration der Lösung. Zu diesem Zweck haben wir nach je 2 Tagen die 
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Lösung völlig erneuert. Die Anfangskonzentration war dann nur 
wenig verschieden. Dabei stellte sich heraus, daB die Ausscheidung 
allmählich abnimmt. In der ersten 2tägigen Periode war sie 1,66 mg, 
































in der zweiten 1,00 mg, in der dritten 






































“ 7 nur noch 0,29 mg (Abb. 4). 
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Abb. 3. K- Ausscheidung durch 

die Wurzeln von einer verdunkel- 

ten Maispflanze (5 Wochen alt). 
Ausgangslösung: 150 ccm. 





Abb.4A und B. K-Ausscheidung von 4 verdunkelten 
Maispflanzen bei täglicher Messung um 18 Uhr und bei 
Erneuerung der Versuchslösung nach je 2 Tagen. 


Abb.4B gibt die in den 2tägigen Perioden 
ausgeschiedenen K-Mengen an. 


Obwohl quantitative Vergleiche bei der individuellen Verschieden- 
heit der Pflanze nur mit größter Vorsicht durchgeführt werden können, 


hell 


Abb. 5. Dunkel-Hellversuch im 2tagigen Rhythmus. 
Tägliche Messung (16 Uhr 35 Min.) der K-Aus- 
scheidung bzw. K-Aufnahme von 3 Maispflanzen 





(4 Wochen alt). Ausgangslösung: 175ccm. 


— — — — dunkel, 





hell. 
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Abb. 6. Bedingungen wie in Abb. 5, 
jedoch nur eine Maispflanze in 100 cem 
Ausgangslösung. 


hatten wir doch bereits bei diesen Versuchen den Eindruck, daß die regel- 
mäßige Erneuerung der Lösung eine vermehrte Ausscheidung bedingt. 
Das deutet darauf hin, daß auch die Außenkonzentration eine Rolle spielt. 

Um nun sicherzustellen, daß nicht eine Schädigung der Wurzeln 


durch die anhaltende Verdunkelung des Sprosses eingetreten war, wurden 
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in weiteren Versuchen periodisch Licht und Dunkelheit zur Einwirkung 
gebracht. In Abb. 5 und 6 sind zwei derartige Versuche wiedergegeben. 
Nach je 2 Tagen wurde ein Wechsel der Belichtung durchgeführt. Diese 
und andere hier nicht wiedergegebene Mes- 10 NN 
sungen ergaben immer wieder das gleiche r 

Bild: im Licht K-Aufnahme, sofort nach al YA 
dem Wechsel von dunkel zu hell einsetzend ; 
im Dunkeln eine K-Ausscheidung, meist 
etwas verzögert erst nach 24stündiger Dunkel- 
heit auftretend. 

Auch mit diesen Pflanzen haben wir den 
bereits oben erwähnten Versuch wiederholt 
und die vom Sproß getrennten Wurzeln der N 
Zweisalzlösung im Dunkeln ausgesetzt. Wir GES a a } 
konnten keine nennenswerte Ausscheidung pp. 7. K-Umsatz einer 4 Wo- 
beobachten. Daraus ergibt sich klar, daß chen alten verdunkelten Mais- 
die Ausscheidung nur stattfindet, wenn der male ES ee 
Sproß und damit auch die Blätter noch mit #bgeschnitten worden sind. 
den Wurzeln in Verbindung stehen und ver- à ] 
dunkelt sind. Es ergibt sich außerdem, daß der Vorgang nicht durch 
eine ernstliche Schädigung der Wurzeln bedingt sein kann; denn die 
erneut belichteten Pflanzen zeigen ein ganz normales Verhalten. 
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Um aber doch jeden Einfluß einer Wurzel- 3 
schädigung ganz auszuschalten, haben wir in 4 
einigen weiteren Versuchen bei sonst intakten x ° \ 
Pflanzen die Wurzelspitzen abgeschnitten, È . 





Lee 
à 


zum Teil nur kurze Stümpfe übriggelassen 5 ’ ñ LA > 
und dann den K-Umsatz im Dunkeln und im Ÿ | wu 
Licht studiert. In Abb. 7 und 8 sind zunächst Lx 
zwei Dunkelversuche dargestellt. Diese ha- 

ben ergeben, daß bei Pflanzen mit Wurzel- “a 
stümpfen die Ausscheidung später, dann aber 
kräftig einsetzt. 

Wir beobachteten also nicht, daß die theft 
Ausscheidung noch früher eintritt. Vielmehr pp. 8. Bedingungen we in 
scheint sich zunächst die Transpirations- a mn ng en + 
saugung durch die Wundfläche hindurch be- j 
merkbar zu machen. Erst eine gewisse physiologische Regeneration der 
Wurzel läßt das normale Verhalten klar zutage treten. 

Das gilt auch für Abb. 9, die die Wirkung des Wechsels von hell zu 
dunkel darstellt. Auch hier ist trotz des Wurzelbeschnittes im Prinzip 
das gleiche Ergebnis wie bei unverletzten Wurzeln festzustellen. 

Bereits durch den Versuch der Abb. 4 wurde gezeigt, daß die Kon- 
zentration der Lösung auf die Intensität der K-Ausscheidung einwirkt. 
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Diese Beziehung haben wir weiter aufzuhellen versucht. Da gewisse 
individuelle Unterschiede der Pflanzen in allen Versuchen zu bemerken 
waren, gingen wir so vor, daß in der Gestaltung des Wurzelsystems 
besonders geeignet erscheinende Pflanzen so in die Versuchslösungen 
gehängt wurden, daß etwa die halbe Zahl der Adventivwurzeln in eine 
normale Knopsche Lösung tauchte (Abb. 10, oben), während die andere 
Hälfte des Wurzelsystems in 












































f [ Ne eine Lösung tauchte, die etwa 

9 / \ im Verhältnis 1 : 30 verdünnt 

/ \ war (Abb. 10, unten). Die 

rg / L Hauptwurzel war frühzeitig 

S / \ entfernt worden, und äußerlich 

0, Bel —{ À machten die beiden Teile des 

S | / ~ Wurzelsystems nach Ausdeh- 

A, nung und Farbe einen gleich- 

al 2 arte == allen und pers, Ein- 

druck. Die Versuchspflanze 

À pean N il ı | wurde zunächst belichtet. In 
7 4 nt R a 22. aM 


Abb.9. Dunkel-Hellversuch mit 6 Maispflanzen Abb. 10 ist der Verlauf der 
(3—4 Wochen alt), denen die Hauptwurzeln und K-Aufnahme für einen Versuch 
Nebenwurzeln bis auf kurze Stümpfe abgeschnit- , 

ten wurden. (Die Angabe der K-Werte ist durch dargestellt. In der konzen- 
die bei der Messung gefundenen Extinktionswerte trierteren Lösung (oben) setzt 


erfolgt. Abfall der Extinktionswerte bedeutet p 
Aufnahme von K-Ionen; Anstieg der Werte ent- sofort die Aufnahme des Ka- 


sprechend Abgabe.) Am 20.9. setzt die liums kräftig ein. Bei Beendi- 
Verdunkelung ein. Ausgangslösung: 300 ccm. à : 

gung des Versuches sinkt die 

Kurvezwar nicht mehr stark, aber doch noch weiter ab. Inderschwacheren 
Lésung beobachteten wir zunächst eine Ausscheidung trotz der Lichtein- 
wirkung. Dann setzt aber trotz der geringen Konzentration die Aufnahme 
deutlich ein und wird schlieBlich abgebremst, wenn fast kein K mehr in der 
Lésung vorhanden ist. Ubrigens sind diese geringen Werte nicht mehr 
ganz sicher zu fassen, da die Extinktion bei so starken Verdiinnungen 
nicht mehr eindeutige Beziehungen zur Konzentration aufweist. Soviel 
läßt sich aber feststellen, daß die K-Konzentration in der ersten (oberen) 
Lösung noch etwa 10mal so groß ist als bei der zweiten (unteren). Nun 
setzt am 22.9. die Verdunkelung ein. Sofort beginnt die K-Ausschei- 
dung, die Kurven steigen an, in der konzentrierteren Lösung langsamer 
als in der schwächeren. Jedoch ist zu beachten, daß die maBstäbliche 
Darstellung im Verhältnis 10 : 1 erfolgt. Bis zum 27.9. werden in der 
schwächeren Lösung etwa 0,8 mg K ausgeschieden. Dieselbe Pflanze 
scheidet in der gleichen Zeit in die stärkere Lösung aber nur 0,27 mg K 
aus (die Kurve steigt an von 0,73 bis 1,00). Wir haben den Versuch ab- 
gebrochen, um eine Störung durch einen extremen Hungerzustand, wie 
er sich durch beginnende Vergilbung der Blätter anzeigt, zu vermeiden. 
Wir entnehmen diesen Versuchen, daß die gesunden belichteten Pflanzen 
auch sehr verdünnten Lösungen K enircißen. Bei geteiltem Wurzelsystem 
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geht allerdings die Aufnahme aus konzentrierteren Lösungen ungleich 
viel schneller vor sich. In 7 Tagen wurden der starken Lösung etwa 
9 mg, der schwachen 0,4 mg entnommen. Andererseits erfolgte die Aus- 
scheidung unter dem Einfluß der Ver- » 
dunkelung in die schwache Lösung viel 
schneller. Man gewinnt den Eindruck, 
daß bald gleiche K-Konzentrationen 
erreicht werden. 

Die Bedeutung der Konzentration 
ist damit dargestellt. Wie so oft im 
biologischen Geschehen sind Konzen- 
trationsgefälle und Gleichgewichte eine 
Voraussetzung der Vorgänge. Aber | 
das Wesen der Lebensvorgänge wird K 
dadurch am wenigsten gekennzeichnet. 
Das Entscheidende ist, wie die Gleich- 
gewichte gestört werden, wie die Rich- 
tungdes Stofftransportesreguliert wird. 

Aus diesen Versuchen geht aber 2 
gleichzeitig hervor, daß nicht anzu- 
nehmen ist, daß bei stark ausge- 
waschenen salzarmen Böden gesunde 
Pflanzen Salze ausscheiden im Sinne 
des auf Grund von Analysen errech- AD? en a 
neten Konzentrationsgefälles. Sobald 1ösung. Unten: Wurzeln derselben Pflanze 
aberStoffwechselstörungeneintreten, ee er red 
wirdeineschwacheBodenlösungeinen sung. Vom 14.—22. 9. hell, dann bis zum 
solchen Salzverlust durchaus fördern. D what € 

In einer letzten Versuchsreihe wurde untersucht, woher die aus- 
geschiedenen Kaliummengen stammen. Bereits durch die Bilanzen einiger 
oben beschriebener Vorversuche war klargeworden, daß die K -Aus- 
scheidung sehr beträchtliche Werte erreichen kann, so daB bei dem 
bekannten geringen K-Gehalt der Wurzel bei weitem der größte Teil 
aus dem Sproß und seinen Blättern ausgewandert sein mußte. Diese 
Versuche wurden nun unter den schonendsten Bedingungen bei niederer 
Temperatur und bei sorgfältiger Beachtung eines gleichmäßigen ge- 
sunden Materials wiederholt. So wurden fünf 4 Wochen alte Maispflanzen 
6 Tage lang verdunkelt, wobei die Wurzeln in der üblichen Zweisalz- 
lösung standen. Die K-Ausscheidung in dieser Zeit betrug 3,347 mg. 
Die Aschenanalysen von gleichwertigen Kontrollpflanzen vor dem Ver- 
such und der Versuchspflanzen nach der Verdunkelung bei Trennung 
in Sproß und Wurzel ergaben Tabelle 6. 

Danach ist in der Tat fast die gesamte errechnete K-Menge, die die 
Pflanzen verlassen hat, in der Lösung nachzuweisen. Doch darf die 
Genauigkeit der Übereinstimmung wegen der vorhandenen individuellen 
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Schwankungen nicht überschätzt werden. Sicher ist aber, daB die aus- 
geschiedene K-Menge überhaupt nicht durch die Vorräte der Wurzel 
erklärt werden kann. Die Wurzeln enthalten ja nur 1,2 mg. Ausgeschie- 

den wurden aber 3,69 mg. 


























Tabelle 6. Dazu ist feststellbar, daB 
Gesamt- | gay die Wurzel unter dem Ein- 
= <"< fluß der Verdunkelung rei- 
cher an Kalium wird. Die 
Wurzel ... 82 2,2 te hiedene K- 

ur gesamte ausgeschiedene 
pflanzen a _— 2 152 Menge muB deshalb bilanz- 
W, 1,220 mäßig dem Sproß entstam- 
Kontroll- Su. a 17,670 men. Unter Berücksichti- 
pflanzen Insgesamt . . 18,894 gung der Erhöhung des K- 
Bu :.1..L.11.L1 3,694 Gehaltes der Wurzel muß 
In die Lösung ausgeschiedenes K. . 3,347 der Sproß etwa 4,69 mg K 


abgegeben haben. Damit 
ist entschieden, daB die K-Ausscheidung durch eine tiefgreifende Ver- 
änderung der Stoffverteilung und damit des Stoffwechsels verursacht ist. 
DaB die Ausscheidung nicht immer sofort einsetzt, sondern erst nach 
24 Stunden, wird eben darin seine Ursache haben, daf nicht die Wurzel 
der eigentliche Spender ist, sondern der Sproß. Es ist also eine Umkehr 
der Wanderungsrichtung des Kaliums auf große Strecken nötig, was Zeit 
erfordert. 

D. Zusammenfassung. 

Die hier mitgeteilten Versuche zeigen, daß selbst für einen Stoff 
wie das Kalium, das in der Pflanze in leichtlöslicher, ionogen gebundener 
Form angetroffen wird, die Aufnahme und Abgabe durch die Wurzeln, 
d. h. der gesamte Umsatz überhaupt, primär nicht durch jene Gleich- 
gewichte beherrscht wird, die wir auf Grund der chemischen Analyse 
der Pflanze und ihres Nährmediums errechnen können. Die chemische 
Analyse ist ein recht grobes Verfahren, sie zerstört nicht allein die 
Struktur des Protoplasmas, sondern verwandelt die den Stoffwechsel 
beherrschenden labilen und reaktionsbereiten Substanzen in träge und 
stabile. Die direkte chemische Analyse klärt uns oft nicht über das chemische 
Gefüge des lebenden Systems auf. Der physiologische Versuch ist nötig, 
um die Ergebnisse der chemischen Analyse zu kontrollieren und zu erweitern. 
Beim Studium des K-Umsatzes erweist sich nun, daß die chemische 
Analyse bei belichteten und bei verdunkelten Pflanzen gleichermaßen 
ein Konzentrationsgefälle von der Pflanze zur Nährlösung erfassen läßt, 
sofern wir verdünnte Lösungen benutzen. Demnach gehorcht der K- 
Umsatz diesem Konzentrationsgefälle nicht unter allen Umständen. 
Bei gesunden belichteten Pflanzen wird offenbar das Kalium in noch 
unerkannter Weise in der Pflanze festgehalten. Wir möchten vermuten, 
daß es sich hierbei um eine labile Bindung handelt, die das Kalium aus 
dem Konzentrationsgefälle herausnimmt und damit auch die weitere 
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Aufnahme, solange das Licht wirkt, fördert. Verdunkelung der Pflanze 
löst diese Bindung. Kalium gehorcht dann dem Diffusionsgefälle und 
strömt schnell in die Nährlösung zurück. Die chemische Analyse, die 
uns behaupten läßt, daß Kalium leicht löslich und ionogen gebunden vorliegt, 
wirkt offenbar wie die Verdunkelung selbst. Sie zerstört die Bindung und 
schafft erst künstlich einen Zustand, den wir dann als einen vitalen bewerten. 
Welcher Art diese Bindungen sind, wissen wir noch nicht. Ob es sich 
um das photosynthetische System handelt oder um eine Bindung, die 
nicht direkt durch die Energie des Lichtes gefestigt wird, sondern durch 
einen allgemeinen Ernährungszustand, das muß erst die weitere Arbeit 
erweisen. Die große Bedeutung der Photosynthese wie auch der Atmung 
für die Stoffaufnahme ist vielfach in den letzten Jahren behandelt 
worden [ HoAGLAND und Davis (1923); HoaGLAnD, Davis und HIBBARD 
(1936); SrewARD (1932, 1933); HoacLanp und BROYER (1936); IncoLp 
(1936) }. 

Scumipt und BörricHer und BEHLING haben weitere Beispiele 
dafür gebracht, wie das Licht die Stoffaufnahme nicht nur über die 
Steigerung der Transpiration fördert. Es kann kein Zweifel bestehen, 
daß hier nicht nur ein isoliertes Problem des Kaliumumsatzes vorliegt, 
sondern ein zentrales Problem der Stoffaufnahme und des Stoffwechsels 
überhaupt. Es ist das Problem der labilen Bindung und ihrer energetischen 
Verursachung. 

Gleichzeitig sprechen unsere Befunde auch dagegen, daß das Licht 
deshalb die Kaliumaufnahme fördert, weil es die Permeabilität für K 
erhöht. Solange man nur die Aufnahme der Stoffe bei Belichtung be- 
trachtet, waren solche Auffassungen verständlich. Unsere Versuche 
beweisen aber auch die hohe Permeabilität der Wurzelzellen im Dunkeln. 
Wahrscheinlich schreibt man der primären Permeation eine zu große 
Bedeutung für die Stoffaufnahme zu. Wesentlicher sind die aktiven 
Steuerungen bei der Zerstörung von Diffusionsgleichgewichten und bei 
der Herstellung von Konzentrationsgefällen. 

Damit ist auch der weitere Weg unserer Untersuchungen vorgezeich- 
net. Wir untersuchen auch die Frage, ob diese Salzausscheidung unter 
den normalen Bedingungen des Pflanzenlebens eine ökonomische Be- 
deutung hat. Wir zweifeln nicht daran, daß grundsätzlich die Stillegung 
der Assimilation im Herbst einen ähnlichen Einfluß haben kann wie die 
Verdunkelung. Doch wird die Lösung dieser Frage von der sauberen 
Trennung einer direkten Lichtwirkung von einer ernährenden Wirkung 
bei ungeschädigten Pflanzen abhängen. 


Wir fassen unsere Ergebnisse zusammen: 

1. Maispflanzen scheiden bei Verdunkelung in verdünnte Nähr- 
lösungen oder Zweisalzlösungen [Ca(NO,), und KH,PO,], K+, T9, 
SO; und NH; aus, Ca und Mg jedoch nur in Spuren. 

2. Ältere Pflanzen geben K schneller ab als jüngere. 
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3. Die K-Ausscheidung erfolgt unabhängig vom Wasserumsatz. Licht 
und Dunkelheit wirken nicht über den Transpirationsstrom. 

4. Die K-Ausscheidung ist nicht die Folge einer Wurzelschädigung. 
Isolierte Wurzeln geben kaum nennenswerte K-Mengen ab. Werden 
von sonst intakten verdunkelten Pflanzen die Wurzeln bis auf Stiimpfe 
abgeschnitten, so geht die Ausscheidung verlangsamt vor sich. Alle 
Pflanzen nehmen aus den gleichen Lösungen, in die sie bei Verdunkelung 
K ausgeschieden haben, bei Belichtung auch wieder K auf. 

5. Die K-Ausscheidung nimmt mit der Dauer des Versuches all- 
mählich ab. Sie wird beeinflußt von der K-Konzentration der Ver- 
suchslösung. 

6. Die K-Ausscheidung kann 15—30% des Gesamtkaliums erreichen. 
Die Hauptmenge des ausgeschiedenen K entstammt dem Sproß. 

7. Es wird angenommen, daß unter dem Einfluß der Belichtung 
Kalium in eine labile Bindung mit Zellsubstanzen eingeht. Deshalb 
fördert auch Belichtung die K-Aufnahme; Kalium wird dem Diffusions- 
gefälle entzogen, und es kommt zu keinem Gleichgewicht. Verdunkelung 
löst diese Bindung. Kalium gehorcht den Diffusionsgesetzen und bewegt 
sich zum Orte geringster Konzentration. Es bleibt offen, ob es sich um 
eine spezifische Lichtwirkung oder eine Ernährungswirkung handelt. 

8. Die Bedeutung der Erscheinung für die Rückwanderung der 
Salze in den Boden im Zuge der herbstlichen Entleerung wird besprochen. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universität Köln.) 


AUSLÖSUNG LEICHTER WASSERDURCHLÄSSIGKEIT 
AN WURZELN VON VICIA FABA. 


Von 


A. BREwIG 
(Köln). 


Mit 10 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 27. Februar 1939.) 


Der SproB von Vicia Faba kann, wie früher ausgeführt wurde, die 
Wasserdurchlässigkeit der Wurzeln sehr stark verändern (BREw1G 1936, 
1937). Nicht selten sind Wurzeln zu gewissen Zeiten 10 und mehr mal 
durchlässiger als zu anderen. Besonders leicht lassen sie Wasser ein- 
dringen, wenn der Sproß stark transpiriert. Wählt man die Umwelts- 
bedingungen entsprechend günstig, so kann man sogar willkürlich den 
Widerstand, der der Wasserbewegung in den Wurzeln entgegensteht, 
weitgehend erniedrigen. : 

Von der Pflanze abgeschnittene Wurzeln, die dem EinfluB des Sprosses 
entzogen sind, waren ziemlich wasserdicht. Versuchte man mit saug- 
kraftigen Zuckerlésungen an einer beliebigen Stelle Wasser aus einer 
Wurzel herauszusaugen, das sie an anderen natiirlich aufnehmen 
konnte, so floB doch immer nur wenig davon heraus. Die Gewebe der 
Wurzel zwischen den GefäBen und der angrenzenden Zuckerlésung lieBen 
unter diesen Versuchsbedingungen auch dann nur wenig Wasser hindurch- 
dringen, wenn erhebliche Saugkrafte angewandt wurden, die bei Wurzeln 
an normal transpirierenden Sprossen vielmals mehr Wasser herausziehen 
konnten. 

Wurzeln an schwach transpirierenden Sprossen konnten sich ahnlich 
wie die isolierten verhalten. 

Wenn der Widerstand der Wurzeln durch den stark transpirierenden 
SproB herabgesetzt werden kann, so erleichtert das nicht nur die Wasser- 
versorgung der Pflanze, sondern scheint nach den bis jetzt vorliegenden 
Messungen sogar lebensnotwendig zu sein. 

Ich habe nunmehr versucht, den bis heute geheimnisvollen und fiir 
die Wasserversorgung der Pflanze bedeutsamen Einfluß des Sprosses auf 
sein Wurzelsystem näher kennenzulernen. An unverletzten Pflanzen 
den gewünschten Aufschluß zu erhalten, schien mir von vornherein aus- 
sichtslos zu sein, weil ich keine einfache Methode ersinnen konnte, um 
die Mittel zu finden, durch die der Sproß auf das Wurzelsystem wirkt. 
Ich wählte daher isolierte Wurzeln und versuchte, die nach dem Ab- 
schneiden ablaufenden Vorgänge durch experimentelle Eingriffe rück- 
gängig und die fast wasserundurchlässig gewordenen Wurzeln wieder 
wasserdurchlässiger zu machen. 


Planta Bd, 29, 23 
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Es bleibt dann abschlieBend nur zu überlegen, ob der SproB in ähn- 
licher Weise auf die Wurzeln einwirken kann. 


I. Einige eharakteristische Vorgänge nach dem Abschneiden der Wurzeln. 

Bevor wir uns mit den Mitteln befassen, die die Sperre der Wasser- 
durchlässigkeit in abgeschnittenen Wurzeln aufheben können, sollen 
einige bemerkenswerte Änderungen ihres Zustandes unmittelbar nach 
dem Schnitt beschrieben werden. 

Früher beobachtete ich, daß abgeschnittene Wurzeln von Vicia Faba 
bluten können (Brewıc 1937, S. 521). Da ich bei Beginn der hier zu 
beschreibenden Versuche wußte, daß der Permeationswiderstand der 
schon eine Zeitlang vom Sproß losgelösten Wurzeln sehr groß war, 
nahm ich an, daß die gemessene Blutungsmenge bei weitem nicht an 


hy 





Abb. 1. Schema der V: h d Die Wurzel (schwarzer Balken) ist von einer Reihe 

von Mikropotometern eingeschlossen, von denen nur die Röhrchen R,—R, gezeichnet sind, 

welche die Wurzel umfassen. K,—K, sind die Ansatzstutzen für die Kapillaren und die 

z halteten T-Stücke und Trichter. Die Wurzelist in R, vom £proß abgeschnitten 
worden. 








die heranreichen würde, die in die Wurzeln eingeströmt ist, bevor diese 
abgeschnitten wurden und sich veränderten. Ich hielt es für eine dank- 
bare Aufgabe, erneut der Frage nach dem Anteil der Blutung an der 
Wasseraufnahme der unversehrten Pflanze nachzugehen. Das Problem 
schien mir nach den Messungen der Permeabilitätsänderungen an iso- 
lierten Wurzeln wieder vollständig offen zu sein. Die Arbeiten von 
Wuire (1938a und b), der den Blutungsdruck neuerdings für einen 
sehr bedeutsamen Faktor bei der Wasserförderung hält, bestärkten mich 
später in meiner Annahme. Man muß allerdings abwarten, ob sich die 
Versuchsergebnisse von WHITE bestätigen werden und ob sich dann die 
an isoliert kultivierten Wurzeln ermittelten Resultate auf normale über- 
tragen lassen. Ich glaubte, den Anteil der Blutung nur dann ermitteln 
zu können, wenn ich sie unmittelbar nach dem Abschneiden messen 
würde. Hernach dürfte das Ergebnis durch die einsetzende Wider- 
standserhöhung verschleiert werden. 

Eine einzige Wurzel an einer unversehrten Vicia Faba war zunächst 
von einer Reihe von 5 Mikropotometern umgeben, die je ein kleines 
Stück der Wurzel einschlossen (vgl. Abb. 1). Nach einer gewissen 
Zeit wurde in dem an der Basis der Wurzel gelegenen ersten Mikro- 
potometerröhrchen die Wurzel durchschnitten und damit vom Sproß 
getrennt. Das kleine basale Wurzelstück, das am Stengel geblieben war, 
wurde aus dem Röhrchen herausgezogen und dieses mit einem Deckglas, 
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auf dem ein groBer Tropfen eines Gemisches aus Wollfett und Ramsay- 
fett war, zugeklebt. 

Die geblutete Flüssigkeitsmenge lieB sich nunmehr auf zwei Weisen 
bestimmen. Erstens durch die Summe der in den übrigen Potometern 
2—5 aufgenommenen Wassermengen und zweitens durch die aus der 
Schnittfläche abgegebene Menge. Da eine einzelne Wurzel nicht viel 
Wasser zu fassen vermag, sind 
beide als einander gleich an- cr SH ıL 
zusehen. af 

Wählen wir zunächst das ,! 
erste Maß und tragen in ein 
Koordinatensystem die in einer 
Stunde aufgenommene Wasser- | 
menge als Abhängige der Zeit 
ein (Abb.2). Zu dem Zeitpunkt, 7 
der durch den Pfeil gekenn- „| 
zeichnet ist, wurde die Wurzel 
vom Sproß getrennt. Links von ” 
diesem liegen also noch zwei , 
Werte, die nicht Blutungsmen- 
gen sondern die Mengen Wasser | 
bezeichnen, die der SproB vor ,| 
dem Eingriff durch dieselben 
Wurzelabschnitte aufgenommen 4f 
hatte, durch die später der Blu- , N N L L i 
tungsstrom eindrang. - seen ee 

Man ersieht aus Abb. 2, daß \Wurzei, nachdem sie vom Sproß getrennt 
unmittelbar nach dem Schnitt worden ist. Der betreffende Zeitpunkt ist 
noch beträchtliche Mengen Was- PPT ES 
ser durch den Blutungsdruck! aufgenommen wurden. Aber im Ver- 
lauf von nicht ganz zwei Stunden war die geblutete Menge nur noch 
ein Bruchteil davon. Ich habe sehr viele Versuche angestellt, in der 
Hoffnung, den Anteil der Blutung sicherstellen zu können; alle mit 
dem gleichen Ergebnis. Die Hoffnung, die gestellte Aufgabe auf solche 
Weise lösen zu können, war offenbar unberechtigt. Im allgemeinen 
ließ nämlich die Blutung noch viel schneller nach, und die Wurzel 
reagierte im vorliegenden, näher ausgeführten Versuch verhältnismäßig 
langsam. Sie ließ infolgedessen die ablaufenden Zustandsänderungen in 
Einzelheiten verfolgen. Im Zusammenhang mit der vorliegenden Unter- 
suchung kann aus diesen Versuchen jedoch der bedeutungsvolle und hier 
besonders beachtenswerte Schluß gezogen werden, daß der Zustand der 
Wurzeln sich sofort nach der Trennung vom Sproß sehr schnell wandelt. 


1 Genauer gesagt, durch die im Blutungsdruck wirkende, wasseraufsaugende 
Kraft der Wurzelgewebe. 
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Die in dieser Veröffentlichung nur in zweiter Linie interessierende 
Menge des Blutungssaftes, nach der wir zwar anfänglich gefragt haben, 
war unmittelbar nach dem Schnitt oft bedenklich groß; sie scheint aber 
an die vom gesamten Sproß aufgenommene Flüssigkeitsmenge nur dann 
heranzureichen, wenn vorher nicht übermäßig viel Wasser aufgenommen 
wurde. Wie die Tabelle 1 nachweist, ist die Wasseraufnahme unserer 
oben näher ins Auge gefaßten Wurzel von Vicia Faba, verglichen mit 














Tabelle 1. 
Wasseraufnahme in cmm pro cm Wurzellänge und Stde. aus den Poto- 
metern 1—5. Die Entfernungen der von diesen eingeschlossenen 
ss Wurzelabschnitte von der Wurzelspitze darunter in mm 
1 2 3 a 5 
(152—121) (116—84) (79—49) (44—12) (7—9) 
1159 bis 1217 — 2,69 3,52 1,42 0,17 
„ 12® u 2,69 3,28 1,26 0,74 
12@ „ 13% — 2,31 2,30 1,21 0,21 
» 13% ae 1,92 1,79 1,16 0, 
„ 134 = 1,12 1,16 0,88 ? 
„ 1357 = 0,72 0,63 0,77 0,00 
„ 1412 — 0,41 0,43 0, 0,00 
„ 1657 ae 0,23 0,24 0,15 0,02 

















früher ermittelten Werten (BREwIG 1937, S.522f.), als mittelmäßig 
zu bezeichnen. Früher habe ich nämlich bei kleinsten Permeations- 
widerständen von 0,25—0,40 Atm. für Img Wasser pro Stunde und 
Zentimeter Wurzellänge, Wurzelsaugkräfte von 1,25—1,% Atm. an- 
gegeben. Diese Saugkräfte könnten infolgedessen maximal 3—7 mg 
Wasser absorbieren. 

Eine umfassende Untersuchung über die Bedeutung der Blutung 
unter Berücksichtigung der kurz nach dem Abschneiden veränderten 
Durchlässigkeit der Wurzeln wäre wünschenswert. 

Wählt man als Blutungsmenge nicht die von der Wurzel in den 
Potometern 2—5 absorbierte Wassermenge, sondern die tatsächlich 
aus ihrer Schnittfläche im 1. Potometer ausgetretene Flüssigkeits- 
menge, so unterscheiden sich die Zahlen geringfügig (Tabelle 2). 

Durchweg sind die Differenzen positiv: Es wurde also mehr auf- 
genommen als durch die Schnittfläche wieder abgegeben worden ist. 
Diese Abweichungen dürften sicher zum größten Teil auf methodisc’.e 
Mängel zurückzuführen sein. Das die Potometer gegeneinander ab- 
dichtende Fettgemisch nahm nämlich leider auch etwas Wasser auf, 
so daß die durch Wasseraufnahme aus den Potometern ermittelte 
Blutungsmenge zu groß, die unmittelbar durch Volumvergrößerung in 
Potometer 1 gemessene dagegen noch etwas zu klein sein wird. Auf 
unsere obigen Schlüsse haben die gekennzeichneten kleinen Fehler jedoch 
keinen Einfluß. 
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Die Frage, warum die Blutungsmenge so schnell abnimmt, wenn 
man die Wurzel vom SproB abschneidet, drängt sich auf. Zwei Ursachen 
sind denkbar. Erstens kann der Blutungsdruck im Laufe der Zeit nach- 
lassen und zweitens kann der Permeationswiderstand der Absorptions- 
gewebe grüBer werden. 
Die zweite von den 
beiden sich gegenseitig 
nicht ausschlieBenden Tagesstunde | aufgenommen geblutet 


Tabelle 2. 


Wassermenge in cmm pro Stde. 














. aus den Poto- in Poto- Differenz 
Ursachen müßte nach metern 2—5 meter 1 
früheren Untersuchun- Oe 
gen beteiligt sein. Wenn 1248 bis 13% 18,31 16,40 1,91 

: „ 13* 15,25 14,28 0,97 

der Widerstand der „ 190. 9,56 10,17 0,61 
Wurzel einige Zeit nach ” i => as Le 

1 ” ‚ ’ v0 
dem Abschneiden erheb- 1657 1.96 1.69 0,27 


” 








lich gréBer und die Wur- 
zel sehr wenig wasserdurchlässig geworden ist, muB es eine Zeitspanne 
geben, in der diese Vorgänge ablaufen. Man kann nur fragen, ob die 
Blutung parallel zu der Wasserdurchlassigkeit der Wurzel abnimmt. 
Das ist in der Tat der Fall, wie der folgende Versuch zeigen soll. Dieser 
ist in ähnlicher Weise wie der oben beschriebene durchgeführt worden 
(s. Abb. 1). Nur in dem, von der Basis der Wurzel aus gerechneten 
3. Potometer war an Stelle von Wasser eine 0,15 molare Rohrzucker- 
lésung, die Wasser aus der Wurzel heraussaugte. Sie war so bemessen, 
daB sie weniger aus der Wurzel entnahm, als aus dem 2., 4. und 5. Poto- 
meter von der Wurzel aufgenommen wurde. Die überschüssige Menge 
konnte als Blutungssaft im 1. Potometer, das die Schnittfläche einschloB, 
gemessen werden. In den Gefäßen der Wurzel blieb also ein hydro- 
statischer Druck über 1 Atm. Die Ursache für die Wasserabsorption 
aus den übrigen Potometern war infolgedessen nicht die Saugkraft der 
Zuckerlösung, sondern die Kraft, die Wasser in die Gefäße blutete. 
Die Zuckerlösung wurde in ein Potometer gefüllt, um die Wasser- 
durchlässigkeit der Absorptionsgewebe qualitativ beurteilen zu können. 
Nimmt nämlich die von der Zuckerlösung aus der Wurzel herausgesaugte 
Wassermenge ab, nachdem die Wurzel abgeschnitten worden ist, so 
kann man schließen, daß die Wurzel wasserundurchlässiger geworden 
ist. Die saugende Kraft der Zuckerlösung hat sich nämlich nicht ver- 
ändert und die Gegenkraft der Wurzelsaugung ist sicher nicht größer 
geworden, oft sogar kleiner (vgl. auch Brewıc 1936). Die Differenz 
zwischen beiden entgegengesetzt wirkenden Kräften wurde also be- 
stimmt nicht kleiner, eher größer. Wenn trotzdem weniger Wasser aus der 
Wurzel herauszuziehen ist, müssen die Absorptionsgewebe unwegsamer 
geworden sein. Auf Erleichterung der Wasserbewegung würde man bei 
entgegengesetztem Ergebnis schließen. An einen Verlust der Semipermea- 
bilitätseigenschaften für Rohrzucker ist dabei nicht gedacht (vgl. S. 356). 





346 A. Brewig: 


Wie die folgende Abb. 3 zeigt, saugte die Zuckerlösung von Zeit zu 
Zeit weniger Wasser aus der abgeschnittenen Wurzel heraus (Kurve 
unterhalb der Abszissenachse). Der Widerstand muBte also nach unseren 
obigen Uberlegungen allmählich grôBer geworden sein. Auffallend 
parallel dazu wurde auch weniger Wasser geblutet (Kurve oberhalb der 
#r Abszissenachse). Die Abnahme der Blutungs- 
mm) menge nach dem Abschneiden dürfte also 
weitgehend vom ansteigenden Permeations- 
widerstand bestimmt worden sein. Die Saug- 
kraft der Zuckerlösung stand ja nach unse- 
ren Vorüberlegungen in keinem unmittel- 
baren Zusammenhang mit der Kraft, die 
Wasser in die Wurzel hinein bewegte. Von 
et | der Zuckerlösung wäre Wasser gewiß nicht 
durch die Wurzelrinde hindurch aufgesaugt 
v 5 1 La worden, sondern vielmehr durch die ange- 
schnittenen GefäBe aus Potometer 1. 

Ob sich der Blutungsdruck eventuell 
auch verändert hat, habe ich in dieseni 
Zusammenhang nicht geprüft. Ich werde 
im folgenden auch nicht mehr darauf ein- 
zugehen brauchen. Wichtig ist, daB unter 
unseren Versuchsbedingungen die Wurzel 
+ schrittweise wasserundurchlässiger wird, . 

wenn der organische Zusammenhang zwi- 
Abb.3. Mit der Blutung (obere schen Wurzel und Sproß durch den Schnitt 
a nommen aufgehoben wird. Der Ablauf dieses Vor- 
Teil der Wurzel herausgezogene ganges ist hier näher gekennzeichnet worden. 
WeNaheres siche Text. Aus der Abb. 3 ist deutlich zu ersehen, 
daß die obere Kurve weiter über der Ab- 
szissenachse liegt als die untere darunter, die Wurzel also mehr Wasser 
durch Blutungsdruck aufnahm als sie an die Zuckerlösung wieder verlor. 
In der folgenden Tabelle 3 ist diese überschüssige Menge nachgewiesen, 
die durch die Schnittfläche der Wurzel im 1. Potometer als Blutungssaft 
gemessen wurde. 

Da ich im folgenden die Wasserdurchlässigkeit von Wurzeln schlecht- 
hin stets nach der Wassermenge, die eine gegebene Zuckerlösung aus 
ihnen heraussaugen kann, beurteilen muß, ist es angebracht, im Anschluß 
an den vorigen Versuch noch einiges über die Berechtigung zu dieser 
Schlußfolge zu bemerken. Unmittelbar kann man aus der gemessenen 
Wasserabgabe an die Zuckerlösung nur auf den Widerstand in der 
Richtung von den Gefäßen zur Wurzeloberfläche schließen. Bisher hat 
sich aber noch kein Grund zu der Annahme finden lassen, daß dieser 
Widerstand von dem in umgekehrter Richtung verschieden sei (vgl. 
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BreEwic 1937). Ferner möchte ich auch aus der gleichmäßigen Abnahme 
der durch Blutung aufgenommenen und der von der Zuckerlösung aus 
der Wurzel herausgezogenen Wassermenge herleiten, daß der Wider- 
stand in beiden Richtungen gleich ist und in allen Wurzelzonen nach 
dem Schnitt gleichmäßig verändert wird. 








Tabelle 3. 
Von der Wurzel durch die Zuc ösung 
Tagesstunde Pro Be An ut A In ean 
in cmm pro Stde. in cmm pro Stde. pro Stde. 

11 bis 1114 8,43 8,07 0,36 (?) 

„ 13% 9,08 5,21 3,87 

~~ 6,78 4,03 2,75 

» 114 6,22 3,70 2,52 

a 5,62 2,72 2,90 

„ 127 4,25 2,07 2,18 

„ 13% 2,40 1,08 1,32 

„ 1493 1,43 0,55 0,88 











Nach diesem Hinweis auf die charakteristischen Widerstands- 
erhöhungen nach der Zerstörung der organischen Einheit zwischen 
Wurzel- und Sproßsystem, seien die Versuche beschrieben, die auf die 
Herabsetzung des hohen Permeationswiderstandes an isolierten Wurzeln 
abzielten. 

II. Herabsetzung des Permeationswiderstandes 
dureh experimentelle Eingriffe. 
1. Die Folge der Transpiration eines basalen Wurzelstückes. 

Die Abb. 4 zeigt den Versuchsaufbau schematisch. Eine vom Sproß 
getrennte Wurzel (schwarzer Balken) steckte mit ihrem größeren unteren 
Teil in einer Reihe von Mikropotometern, deren Röhrchen die Wurzel 
umschlossen. Das oberste kleine Röhrchen ohne nähere Bezeichnung 
diente nur als Gegenlager für die Abdichtung am oberen Ende von R,. 
Der kleinere obere Teil der Wurzel ist im Versuchsschema schon frei 
der Atmosphäre ausgesetzt gezeichnet. Er war vorher, solange die Wurzel 
noch mit der Pflanze verbunden war, auch von Potometern umschlossen. 
Die Potometer 1—4 schlossen, in dem nun zu beschreibenden Versuch, 
Wurzelstücke ein, deren Grenzen 0—24 (4), 29—62 (3), 67—87 (2) und 
92—112 mm (1) von der Wurzelspitze entfernt waren. Das darüber liegende 
Wurzelende war noch im ganzen 53 mm lang. In den Potometern 1, 
3 und 4 war Wasser (!/, Leitungswasser und !/, dest. Wasser), in 2 dagegen 
eine Zuckerlösung von 0,20 Mol Rohrzucker in Wasser. Die Temperatur 
des elektrisch geheizten Versuchsraumes! war konstant 19°, die relative 
Feuchtigkeit etwa 40%. 

1 Für alle Versuche ist derselbe Raum benutzt worden, dessen günstige Ein- 
richtung ich früher beschrieben habe (BREwIG 1937). 
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Die 3 obersten Horizontalreihen der folgenden Tabelle 4 enthalten 
die zu verschiedenen Zeiten gemessenen Wassermengen, die aus den 
Potometern 1, 3 und 4 zusammen, von der Wurzel vor deren Trennung 
vom Sproß aufgenommen und die, welche in 2 von der Zuckerlösung 
aus der Wurzel herausgesaugt worden sind. Später ist die Wurzel ab- 
geschnitten worden. In den folgenden Reihen werden die Zahlen kleiner; 
die Wurzel wurde wasserundurchlässiger Nach einiger Zeit ist dann 
die obere Zone der Wurzel, so wie es die schematische Abbildung 


ER. u. ZEN 


Abb. 4. Versuchsanordnung. Die Wurzel (schwarzer Balken) ist nur im unteren Teil von 
4 Mikropotometerréhrchen A, —R, umschlossen. Ihr oberer Abschnitt kann transpirieren. 


darstellt, zur Transpiration der Luft frei ausgesetzt worden. Alsbald 
nahmen die Wurzelabschnitte wieder mehr Wasser auf; gleichzeitig 
wurde aber auch die Sperre, die der Wasserabgabe an die Zucker- 
lösung im Wege stand, aufgehoben. Trotzdem die Saugkraft der Wurzel 








Tabelle 4. 
Wasseraufnahme aus | Wasserabgabe an die 
Tagesstunde den Potometern 1,3 | Zuckerlösung in Poto- Bemerkupgen 
und 4; cmm pro Stde.| meter 2; cmm proStde. 
921 bis 94 19,37 11,80 
a aa ar j 10% Wurzel vom Sproß 
1092 bis 1047 5,72 5,47 \ geyrennk 
a | 1,61 2,42 
2,02 1,47 1132 basaler Wurzel- 
„ 113 1,42 1,20 | abschnitt zur Transpi- 
12% bis 12% 3,44 — ration frei der Luft 
Oe 12” 4,42 1,90 ausgesetzt 
» lon 6,29 3,81 
„ 14% 10,85 6,06 
„ 14% 16,84 8,08 
„ 1454 21,01 11,30 
es — 2 2 15% oberer Wurzel- 
1592 bis 159 6.32 9.21 | abschnitt unter Wasser 
„ 159 5,57 4,51 
„ 15% 4,33 2,75 
„ 16% 2,53 1,74 16% wieder frei zur 
ao, Sed (0,79) (1,07) Transpiration 
to Ee 1,91 0,90 
+ 17 3,14 1,41 
178 bis 17% 7,40 3,72 
» 18% 7,52 4,94 
» 19% 20,51 9,90 
„ 2110 — 13,39 
2117 bis 2152 31,76 13,13 
„ 22% 32,00 12,75 
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nicht kleiner geworden ist, sehr wahrscheinlich sogar größer, konnte 
die mit gleichbleibender Kraft saugende Zuckerlösung von einer Messung 
bis zur nächsten viel mehr Wasser aus der Wurzel entnehmen. Der 
Widerstand war also infolge der Transpiration allmählich ausgeschaltet 
worden. 

Durch die Wasserabgabe war die Rinde der basalen Wurzelabschnitte 
stark geschrumpft und am äußersten Ende sogar eingetrocknet. 

Unterdrückte man die Transpiration hernach etwa dadurch, daß 
man das basale Stück in eine kleine Glasröhre einschloB, so sank selbst 


verständlich die Wasserauf- 

nahme der Wurzel fortgesetzt; # #4 # | 
desgleichen aber auch die 

Wasserabgabe an die Zucker- 


e ‘i Abb. 5. Versuchsanordnung. Entsprechende Be- 
lésung, was wie oben darauf zeichnung wie Abb. 4. Die Wurzelspitze ist nun- 


zurückgeführt wird, daß die mehr eine Strecke weit abgeschnitten worden und 
u die apikale Schnittfläche der Wurzel steckt im 

Wurzel weniger Wasser durch- Potometerröhrchen R,. 

ließ. Später habe ich mich 

noch einmal davon überzeugt, daß die Transpiration der Wurzelbasis 

die Widerstände aufheben kann (Tabelle 4). 

Das Ergebnis dieses Versuches war ein erfreulicher Anfang, die Mittel 
zu suchen, durch die der Sproß die Wurzeln beeinflußt. Zunächst war 
sichergestellt, daß der Permeationswiderstand einer Wurzel auch ohne 
den Sproß ausgeschaltet werden kann und daß das basale Ende derselben 
Wurzel durch Transpiration ebenso wirken kann, wie der ganze Sproß; 
dabei war es offensichtlich nebensächlich, daß das Wurzelende stark 
zusammenschrumpfte. 

Im geschilderten Versuch mußte das Wasser, das vom basalen Ab- 
schnitt transpiriert wurde, durch die Wurzelrinde eingesogen werden ; 
die Transpiration also unmittelbar die Absorptionsgewebe beeinflussen. 

Werden diese auch dann wasserdurchlässiger, wenn das Wasser nicht 
durch die Rinde, sondern nur durch die angeschnittenen Gefäße ein- 
gesogen wird ? 

Abb.5. ist die schematische Darstellung der Versuchsanordnung. 
Im Gegensatz zu dem vorigen Versuch wurde die Wurzelspitze 4 cm 
weit abgeschnitten, so daß im Potometer 3 durch die apikale Schnitt- 
fläche Wasser einströmen konnte. Wie die folgende Tabelle 5 nachweist, 
floß ab 17 Uhr 22 Min. des Versuchstages in steigendem Maße Wasser 
in die Gefäße und von derselben Zeit an vermochte die 0,15 molare 
Zuckerlösung im Potometer 2 im selben Maße zunehmend Wasser aus 
der Wurzel herauszuziehen. Auch unter diesen Versuchsbedingungen 
wurde der Wurzelabschnitt im 2. Potometer unter dem Einfluß der 
saugenden Zuckerlösung wasserdurchlässiger. Das 1. Potometer diente 
lediglich zur Kontrolle, daß tatsächlich das Transpirationswasser aus 
dem 3. Potometer aufgenommen wurde. 
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Die Transpiration des basalen Wurzelstiickes wirkt also ähnlich wie 
die des Sprosses auch dann, wenn die Wurzelrinde dadurch nicht un- 
mittelbar beeinfluBt wird. 














Tabelle 5. 
Wassermengeincmm proStde§ [Wassermenge in cmm pro Stde. 
aufgenommen aufgenommen 
ben 
Tagesstunde er 2 - «y durch 1 die api- Tagesstunde pee durch d ie api- 
lösung in fläche in lösung in | “lache in 
Potometer 2 Potometer 3 Potometer 2 Potometer 3 
1547 bis 16% | (— 0,07) 0,33 1757 bis 1812 1,31 1,56 
„ 162% 0,22 0,39 „ 187 1,53 3,06 
„ 16% 0,07 0,00 „ 184 1,82 3,91 
„ 165 0,36 0,00 Ci 3,24 4,95 
» 17% 0,22 0,00 » 1912 4,07 6,95 
„ 172 | (—0,15) 0,07 „ 197 5,82 9,64 
ne 0,40 0,92 „ 192 6,44 12,70 

















2. Die Induktion der Wasserdurchlässigkeit über eine Schnittfläche hinweg. 
Die Prüfung, ob die leichte Wasserdurchlässigkeit auch dann in 
entfernten Wurzelabschnitten ausgelöst werden kann, wenn der Zu- 
sammenhang der lebenden Zellen 

LA A| # | unterbrochen ist, lag sehr nahe. 

1 Ich wählte folgende Versuchsanord- 

nung, die im Schema der Abb. 6 zu 
pS et 3 sen es à Prey gehen ist: Das basale Ende der 
zeichnet). In R, war die Wurzel durh- von der Pflanze losgelösten Wurzel 
ite. ER ih A Ze konnte wiederum Wasserdampf an 
ar a mtr. die atmosphärische Laft abgeben, 
meter langes Stück der Wurzel entfernt. jedoch unter willkürlich veränder- 
lichen Umweltsbedingungen. Ich 

schloß daher diesen Teil der Wurzel in ein Glasröhrchen ein, das ähnlich 
denen gebaut war, die als Potometerröhrehen die Wurzel umschlossen 
(R, in Abb. 6). Durch dieses leitete ich die Luft mit einer bestimmten 
Geschwindigkeit (die Richtung ist durch Pfeile angedeutet). In einem 
weiteren wassergefüllten Potometerröhrchen (R,) war die Wurzel mit 
einem feinen Messer durchschnitten worden, das durch den Ansatz 
des Röhrchens eingeführt worden war. Danach ist das Röhrchen ver- 
schlossen worden, damit die Wurzel nicht bereits an der dortigen Schnitt- 
fläche Wasser aufnehmen konnte. Im Potometer 3 war eine 0,18 molare 
Rohrzuckerlösung; in 4 konnte das durch Transpiration verloren- 
gegangene Wasser durch die dort befindliche apikale Schnittfläche 
ersetzt werden. Wie aus Abb.7 hervorgeht, wurde das transpirierte 
Wasser tatsächlich in langsam steigender Menge aus Potometer 4 auf- 
genommen (obere Kurve) und allmählich auch mehr Wasser an die 
Zuckerlösung in 3 abgegeben (untere Kurve). Die Schnittfläche in R, 








Auslösung leichter Wasserdurchlässigkeit an Wurzeln von Vicia Faba. 351 


war also kein Hemmnis fiir die Induktion der Wasserdurchlässigkeit 
in apikalwärts gelegenen Wurzelzonen, und der Zusammenhang lebender 
Zellen war unnötig. 

Um 14 Uhr 47 Min. des Versuchstages habe ich den Luftstrom ab- 
gestellt (1. Pfeil in Abb. 7). Man sieht, daß von da ab stufenweise weniger 
Wasser aufgenommen wurde und 
in gleichem Maße die Zucker- a Usa 
lösung wenigerausderWurzelher- „| — 
aussaugen konnte. Man möchte 
fast annehmen, daß einer be- # 
stimmten Wassermenge, die auf- 2 
genommen wird, eine gewisse, 
allerdings kleinere, zugeordnet 7 
sei, die herausgesaugt werden „| 
könnte. Dabei war die Aufnahme 
nie durch die saugende Zucker- ‘fF 
lösung veranlaßt. Der durch die | : 
Transpiration gegebene Zustand 
der Wurzel bestimmt, so möchte fF 





man schließen, die Menge Was- 0 a be 
ser, die eine Zuckerlésung ange- . #7 ee 7 pe 
messener Konzentration heraus- ~¢F 
ziehen kann. Allerdings reichen _,| 
zu so weittragenden und bün- 
digen Schlüssen die vorgelegten 7 
Versuche nicht aus!. #4 
Beim zweiten Pfeil ist das Î 





obere Ende der Wurzel unter ~ T 
Wasser gesteckt worden. Beide 

pi je . Abb. 7. Induktion der leichten Wasserdurch- 
Kurvenzüge nähern sich sprung- lässigkeit übereine Schnittfläche. Obere Kurve: 
haft der Abszissenachse, was für Wasseraufnahme; untere: Wasserabgabe an eine 


s : ‘ mit gleichbleibender Kraft saugende 
die obige Annahme spricht. Zuckerlösung. 


3. Die Induktion beträchtlicher Wasserdurchlässigkeit durch hydrostatische 
Druckgefälle im Xylem der Wurzeln. 

Als Folge der Transpiration wird im Xylem der Wurzeln ein hydro- 
statisches Druckgefälle hervorgerufen, das sich auch über eine Schnitt- 
fläche hinweg fortpflanzen kann und zu einer Wasserströmung führt. 
Dieses Druckgefälle oder den von ihm hervorgerufenen Wasserstrom als 
Bedingung leichter Wasserdurchlässigkeit zu vermuten, liegt nach dem 
Vorigen nahe. 

1 Im vorigen und folgenden ist von jeder Versuchsreihe nur ein Versuch erörtert 


worden. Insgesamt ist die Anzahl aller Versuche jedoch sehr groß, mit denen aber 
zum Teil große Umwege zum gesteckten Ziel beschritten wurden. 
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Ich habe zuerst in solchen Versuchen, 


die Druckverminderung im GefäBsystem 


die den obigen ähnlich waren, 
messen wollen und schloB zu 


dem Zweck an das Potometer 2 
der Abb. 6 ein Manometer an. 
Leider sind alle diese Versuche 
miBglückt. Es kam niemals an der 
Abb. 5. Versuch . Die basalound  Letreffenden Stelle zu erheblichen 





apikale Schnittfläche eines längeren Wurzel- 


stückes ist in Potometer 1 bzw. 3 einge- Druckverminderungen durch die 


schlossen worden, über denen der Druck ver- 


ändert werden konnte. Die unbezeichneten Transpiration, und merkwürdig 
Zwischenrohrehen zwischen R, und R, bzw. war, daß die hohe Wasserdurch- 


R, und R, dienten der besseren Abdichtung. 


kleinem AusmaB voriibergehend iiber ein 


lässigkeit gar nicht oder nur in 


solches Potometer hinweg aus- 


gelést werden konnte. Das deutet auf sehr labile Zustandsänderungen 
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Abb. 9. Wasserfiltration (obere Kurve) bei 6 cm 
(nach dem ersten Pfeil) und 12 cm Hg (nach dem 
zweiten Pfeil) Druckverminderung über der ba- 
salen Schnittfläche der Wurzel des Schemas 
Abb.8. Untere Kurve: Wasserabgabe an eine 
Zuckerlösung bestimmter Konzentration. 











in den Wurzeln hin, auf die ich 
allerdings bei diesem Anlaß 
nicht weiter geachtet habe. Mit 
der Kenntnis, daß sehr wahr- 
scheinlich schon kleine Druck- 
differenzen genügen werden, 
um Erfolge zu erzielen, habe 
ich weitere Versuche begonnen. 

Ich schloß ein Wurzelstück 
von mehreren Zentimetern 
Länge, das ich zwischen Basis 
und Spitze einer größeren Wur- 
zel herausgeschnitten hatte, in 
3 Potometer mit 2 Zwischen- 
röhrchen ein (s. Abb. 8). Ich 
konnte nun entweder den Luft- 
druck auf dem Wasser im 
1. Potometer verringern und 
Verhältnisse wie etwa bei der 
Transpiration nachahmen, oder 
den Druck im Potometer 3 ver- 
größern, wobei die normale 
Strömungsrichtung nicht ge- 
ändert wurde, die Druckdiffe- 
renz zwischen basaler und api- 
kaler Schnittfläche auch un- 


verändert bleiben konnte und nur die Höhe der absoluten Drucke größer 


als vorher wurde. Im 2. Potometer war 
aus der Wurzel heraussaugte. 


eine Zuckerlösung, die Wasser 


Verkleinert man den Luftdruck über dem wassergefüllten Potometer 1 
nur um Bruchteile einer Atmosphäre (6 cm Hg), so strömt Wasser von 
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Potometer 3 nach 1. Wie zu erwarten, fließt das Wasser, abgesehen 
von kleinen Schwankungen, entsprechend dem Druckunterschied gleich 
maximal (Abb. 9, obere Kurve nach dem ersten Pfeil). Die Zuckerlösung, 
die vor der Druckverminderung nur wenig Wasser aus der Wurzel heraus- 
ziehen konnte — gewiß nicht, weil der Widerstand im Leitungssystem 
groß, sondern weil der der Absorptionsgewebe nicht zu überwinden war — 
vermag nun innerhalb einer halben Stunde, 
fast sprunghaft, eine maximale Wassermenge | | | | 
der Wurzel zu entreißen, die vielfach größer | 7 2 B 1% Uhr 
als die ursprüngliche ist. Später zieht sie om —— ; 
etwas weniger aus der Wurzel heraus. -2b 
Schon das geringfiigige Druckgefälle ge- 
nügt, um eine energische Wasseraufnahme 
an der Schnittfläche im Potometer 3 zu -é+ 
erzwingen und gleichzeitig die Wurzel be- 
deutend durchlässiger zu machen; ja so 
durchlässig, daß fast alles aufgenommene -#} 
Wasser in die Zuckerlösung übergeht. Hebt _ a 
man den Unterdruck wieder auf (zweiter 
Pfeil), so wird, trotzdem doch die Zucker- -#- 
lésung, die vorher fast alles Wasser an sich 


! les Wasser an sich _| [L 
gerissen hatte, unvermindert weitersaugt, | 





an der unteren Schnittfläche kein Wasser -#| 
mehr aufgenommen und an der oberen nur 
R rr ‘ | ae 

sehr wenig, weil eine plötzliche Sperre zwi- = 
schen die saugende Zuckerlösung und das -2f 
Wasserleitungssystem der Pflanze gelegt Abb. 10. Wasserabgabe an eine 
wird. Die untere Kurve rückt nahe an die sn ES a 
Abszissenachse heran. Erst bei erneuter (nachdemersten Pfeil), bei Unter- 
Druckverminderung im ersten Potometer er ET g >) gg 
(dritter Pfeil) schnellt die an der unteren op dm 2 Po or 4 bu 
Schnittfläche in die Wurzel einströmende vierten Pfeil). 
Wassermenge ruckartig in die Höhe, und in 
derselben Weise wie das erstemal erreicht die Wasserabgabe an die 
Zuckerlösung ein Maximum, das wieder so hoch liegt, daß fast die 
gesamte Menge an dieser Stelle aus der Wurzel wieder austritt und nur 
geringfügige Mengen an der oberen Schnittfläche im ersten Potometer 
ausflieBen. Da beim zweitenmal der Unterdruck 12 cm Hg betrug, 
liegen die Werte der oberen Kurve erheblich höher als bei 6 cm Unter- 
druck, entsprechend die der unteren bedeutend tiefer, und wir können 
die Überlegungen, die wir S. 351 anstellten, nur wiederholen. 

In derselben Weise wie ein Unterdruck im ersten Potometer wirkt 
ein gleich großer Überdruck im dritten, worüber die nächste Abb. 10 
unterrichtet. In dieser ist nur die von der 0,15 molaren Zuckerlösung 
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angesaugte Wassermenge verzeichnet. Vor jeder Behandlung kann nur, 
wie gewohnt, wenig Wasser aus der Wurzel entnommen werden. Erst 
nach einem Druck von 12 em Hg über Atmosphärendruck im 3. Poto- 
meter vermag dieselbe Zuckerlésung bedeutende Mengen Wasser durch 
die Absorptionsgewebe hindurch nach auBen zu saugen. Vergleichs- 
weise habe ich danach (Pfeil 2) den Druck im 3. Potometer wieder auf 
eine Atmosphäre heruntergesetzt und dafür im ersten um 12 cm Hg 
unter 1 Atm. gesenkt. Wäre der Zustand der Wurzel dadurch stark 
verändert worden, so ware die Wurzel viel durchlässiger oder undurch- 
lässiger geworden, wie wir aus dem vorigen wissen. Einen leichten 
Rückgang der Wasserabgabe habe ich allerdings nicht verhindern können. 
Danach (3. Pfeil) habe ich das vorhergehende Druckgefälle wieder- 
hergestellt. Die Zuckerlösung saugt im ganzen wieder etwas weniger 
aus der Wurzel heraus. Die Größenordnung der Werte bleibt aber durch- 
aus gleich. Erst nach der Aufhebung des Druckunterschiedes (4. Pfeil) 
nähert sich die Kurve überaus schnell wieder der Abszissenachse. Schließ- 
lich ist die ursprüngliche Sperre wiederhergestellt, und an die Zucker- 
lösung wird dieselbe Menge Wasser abgegeben wie zu Beginn des Ver- 
suches. 


Ill. Die Regulierung der Wasserdurehlässigkeit von Wurzeln 
dureh den Sproß. 


Es bleibt nur noch zu überlegen, ob der Sproß dieselben Mittel an-- 
wendet, die ich im Experiment gebrauchte, um den Permeationswider- 
stand der Wurzeln zu verändern, vornehmlich auszuschalten. 

Durch den Wechsel der Transpirationsintensität des Sprosses wird 
das Druckgefälle im Leitungssystem der Wurzeln in derselben Weise 
verändert wie durch den experimentell hervorgerufenen Wechsel der 
Transpirationsgröße der basalen Wurzelstücke. Der Druck nimmt stets 
von der Wurzelspitze zur Basis hin ab, solange Wasser durch eine Wurzel 
fließt. Das Gefälle braucht allerdings nicht groß zu sein, um schon 
beträchtliche Mengen Wasser zu bewegen. Es scheint sogar so gering 
zu sein, daß dieser Druckunterschied zwischen Wurzelspitze und Wurzel- 
basis gegenüber der Saugkraft der Wurzel vernachlässigt werden 
kann (vgl. Brewie 1937, S. 499f.). Wie S. 352f. ausgeführt, genügen 
schon kleine Veränderungen des Druckunterschiedes oder der von 
ihnen hervorgerufenen Wasserströmung, um die Wurzel dort, wo sie 
an die saugende Zuckerlösung grenzt, erheblich wasserdurchlässiger 
oder undurchlässiger werden zu lassen. Der Sproß müßte also durch die 
mit der Transpiration verbundenen Druckschwankungen im Leitungs- 
system, die sich bis in die Wurzeln hinein fortpflanzen, auf die Wasser- 
durchlässigkeit der untersuchten Wurzelabschnitte einwirken, voraus- 
gesetzt, daß gleichzeitig mit dem Druck auch der Wasserstrom verändert 
wird. Man neigt dazu, dies als selbstverständlich anzunehmen. Es wäre 
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aber die Frage zu stellen, welche Wurzelzonen zunächst am stärksten 
auf die Druckveränderungen reagieren und ob sie für Widerstands- 
regulierungen infolge der Strémung günstig liegen. Ob Druckschwan- 
kungen allein schon Bedingungen fiir die Anderung von Permeations- 
widerständen sein können, bleibt dahingestellt. 

Die Wasserdurchlässigkeit der Wurzeln an unversehrten Pflanzen 
wird nicht besser reguliert als die der isolierten infolge der experimentellen 
Eingriffe. 

Ein Blick auf die Abb. 7, 9 und 10 zeigt, daß ein und dieselbe Zucker- 
lösung unter gewissen Bedingungen 10—20mal soviel Wasser aus der 
Wurzel herausziehen kann als unter anderen und daß wir schon unter 
Annahme unveränderlicher Saugkräfte auch mit diesen Verhältniszahlen 
für die Widerstände der Wurzeln rechnen können. Ob die Saugkraft sich 
in unseren Versuchen stark verändert hat, kann nicht entschieden werden. 
Diese Verhältniszahlen und die, welche ich früher für die Widerstände der 
Wurzeln unversehrter Pflanzen ermittelt habe, liegen auch ohnedem in 
derselben Größenordnung. Der Sproß ‚könnte also jedenfalls die Wasser- 
durchlässigkeit der Absorptionsgewebe durch die mit der Transpiration 
verbundenen Druckschwankungen im Leitungssystem steuern. Die 
schnelle Regulierung würde danach auf der großen Geschwindigkeit 
beruhen, mit der die Druckwelle vom Sproß zur Wurzel wandert. 


IV. Absehließende Erörterungen und Zusammenfassung. 


In den vorhergehenden Abschnitten habe ich den Ausdruck Permea- 
bilität der Wurzeln vermieden. Ich habe, entsprechend der früher geltenden 
Lehrmeinung, bisher nicht daran gezweifelt, daß der Wasserstrom haupt- 
sächlich durch die Zellräume von Vakuole zu Vakuole vor sich geht und 
dabei das Plasma durchwandert und früher deshalb auch von Wasser- 
permeabilität gesprochen. Kürzlich hat STRUGGER (1938) jedoch einen 
bedeutenden Wasserstrom durch die Zellwände der Parenchyme in 
Sprossen nachgewiesen. Wie stark ein solcher Strom auch in der 
Wurzel fließt, ist bisher nicht untersucht worden. Ich glaube aber doch, 
vorläufig den an und für sich wenig bestimmten Ausdruck Permeabilität 
durch den weniger verfänglichen Ausdruck Durchlässigkeit ersetzen zu 
sollen. Man wird nämlich mit der Möglichkeit rechnen müssen, daß 
auch im Wurzelparenchym Wasser durch die Zellwände geleitet wird. 

Unter der Voraussetzung, daß alle Zellschichten der Absorptions- 
gewebe von der Durchlässigkeitsänderung betroffen werden, müßten 
dann auch die Zellwände ihren Widerstand verändern. Einfacher wäre 
jedoch anzunehmen, daß der ganze Regulationsmechanismus in einer 
Zellschicht (Endodermis oder das die Gefäße umgebende Parenchym) 
läge, wie ich früher schon einmal vermutete [ Brewıc (1936, S.84)]. Man 
könnte sich dann doch wieder die Widerstände im Plasma der Zellen 
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dieser Schicht denken, die allerdings nun durchwandert werden müBten. 
Die Widerstände würden unter dieser Voraussetzung einer einzigen 
regulierenden Zellschicht jedoch in dieser viel stärker schwanken müssen, 
als wenn mehrere Schichten beteiligt wären. Überdies müßten, wenn 
nur eine Zellschicht als begrenzender Faktor der Strömungsgeschwindig- 
keit wirken würde, die übrigen Wurzelschichten immer sehr durchlässig 
sein. Gilt die Vorstellung von STRUGGER über den Wassertransport auch 
für die Wurzelparenchyme, so sind selbstverständlich die früher von mir 
mitgeteilten, orientierenden Zahlen über die Wasserpermeabilität von 
Wurzelparenchymzellen zu überprüfen. 

Ich habe lange gezôgert, die weiter oben beschriebenen Versuchs- 
ergebnisse zu veröffentlichen. Bei allen Schlüssen stütze ich mich 
nämlich auf die Messungen der Wasserabgabe von Wurzeln an eine 
Zuckerlösung, und es bleibt unsicher, ob für die Wasseraufnahme in 
die Wurzeln dieselben Gesetze gelten. Zwar läßt sich kein hinreichender 
Grund für die Annahme einer Ventilwirkung der Absorptionsgewebe 
finden, vielmehr spricht vieles dafür, daß die Wegrichtung eine unter- 
geordnete Rolle spielt (s. S. 347; vgl. auch Brewic 1937). Dennoch 
strebe ich weiter danach, die Ergebnisse zu sichern. Bis vor kurzem 
sind diese Bemühungen gescheitert, weil sich keine Methode finden ließ, 
die ebenso schnell und anschaulich den Wassereinstrom in die Wurzeln 
wie den entgegengesetzten verfolgen ließ. Ein zeitraubendes Meßverfahren 
ist früher angegeben worden, das wegen der quantitativen Resultate 
Vorzüge hat, jedoch da versagt, wo geschwind ablaufende Vorgänge 
verfolgt werden müssen, wie in dieser Untersuchung. 

Anschließend ist eine weitere Frage zu erörtern, die die Ergebnisse 
in Frage stellen könnte: Drücken sich wirklich in den in dieser Arbeit 
festgestellten Änderungen der Wasserabgabe an eine Zuckerlösung die 
Durchlässigkeitsänderungen für Wasser aus ? Können sie nicht ebensogut 
der Ausdruck von veränderten Permeationseigenschaften der Wurzeln 
für den gelösten Zucker oder für Saugkraftänderungen in den Wurzeln 
sein ? 

Gewiß können sich, wenn die Wurzeln zu Zeiten ihre Semipermeabili- 
tätseigenschaften weniger ausgeprägt haben als zu anderen, dadurch 
die Wassermengen, die von den Zuckerlösungen herausgesaugt werden, 
stark auf und ab bewegen. Dies anzunehmen, legen jedoch die früheren 
Resultate nicht nahe (BrEwic 1937), und überdies ist es wenig ver- 
ständlich, daß isolierte Wurzeln und solche an schwach transpirierenden 
Pflanzen während der Nacht um so vielmal durchlässiger für Rohr- 
zucker werden können. Andererseits ist die schnelle Regulierung 
von Semipermeabilitätseigenschaften weniger wahrscheinlich als eine 
Änderung der Wasserdurchlässigkeit. Nichtsdestoweniger muß aber diese 
Möglichkeit im Auge behalten werden. Restlose Klarheit kann nur 
geschaffen werden, wenn es gelingt, den Wasserstrom in die Wurzeln 
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hinein bei konstanter Saugkraft der Wurzeln mit dem unter obigen 
Bedingungen austretenden zu vergleichen; eine Forderung, die auch 
fiir die Lésung der vorher gestellten Aufgabe zu erheben ware. Damit 
wird man auch gleichzeitig den zweiten Teil unserer zuletzt gestellten 
Frage beantworten können. Aus dem genannten Vergleich müßte 
nämlich auch hervorgehen, ob zeitweilige Potentialanderungen in der 
Wurzel die Saugkraft der Zuckerlésungen nicht zur Wirkung kommen 
lassen. 

So fern auch manche der erhobenen Einwande zu liegen scheinen, 
muBte ich sie doch erwähnen, um die Schwierigkeiten zu zeigen, die 
einer Sicherung der überraschenden Ergebnisse entgegenstehen. 


Im Verlauf der Untersuchungen iiber den Anteil der Wurzelblutung 
an der Wasserférderung in Sprossen ist man oftmals zu dem Gedanken 
gedrängt worden, daB die Blutung in der unversehrten Pflanze doch 
stärker sein müßte, als sie später an Sproßstümpfen festgestellt werden 
konnte. Man vermutete als Ursache Druckschwankungen im Xylem 
und suchte ihre Wirkung auch durch die Anwendung von Saugung oder 
Druck nachzuweisen (WIELER 1893. CHAMBERLAIN 1897, Jost 1916, 
RoMELL 1918, K6HNLEIN 1930). Wieweit meine Versuchsergebnisse 
diese Autoren rechtfertigen, vermag ich im einzelnen wegen der geringen 
Erfolge jener nicht zu entscheiden. Aber sie veranlassen mich, die 
ablehnende Kritik von HEYL (1933) zurückzuweisen. Einige Versuche 
jener und besonders die von Hryı haben den Nachteil, daß sie die 
Veränderungen durch Druck oder Saugung an der Nachwirkung ermessen 
wollten. Und wie wenig nachhaltig sich gerade an Wurzeln Druck- 
schwankungen im Xylem auswirken, zeigt am besten unsere Abb. 10. 
Heyı kann also mit seiner abfälligen Behauptung, der Einfluß von 
Druckänderungen in den Gefäßen habe sich zweifellos als ein rein physi- 
kalischer Vorgang gezeigt, welcher gar keinen Einfluß auf den Blutungs- 
vorgang ausübt (S. 337), wohl kaum das Richtige getroffen haben. 

Allerdings muß ich darauf hinweisen, daß durch Druckschwankungen 
vielleicht keine Aktivierung der Wurzeltätigkeit im Sinne der obigen 
Untersucher erreicht wird, sondern nur eine Durchlässigkeitsänderung. 

In jüngster Zeit haben HAINES (1936) und HuMPHRIES (1938), der 
die Ergebnisse HAINES’ bestätigte, herausgestellt, daß abgeschnittene 
Zweige nach geringfügiger Druckerhöhung oder -verringerung im Xylem 
mehr Wasser transpirieren und absorbieren. HAINES fand z. B., daß 
die Transpiration beträchtlich stieg, wenn der Atmosphärendruck auf 
der Schnittfläche um einige Zentimeter Hg verringert wurde (Tabelle 6). 

Ich möchte vermuten, daß sich die Ergebnisse irgendwie durch 
Durchlässigkeitsänderungen erklären lassen. Die Wasserdurchlässigkeit 
von Sproßgeweben ändert sich nämlich mit der Transpiration, worüber 
ich selber einige Zahlen habe. 


Planta Bd, 29. 24 
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Nach dem Vorigen mag es so scheinen, als ob geeignete Druck- 
schwankungen im Xylem voll ausreichten, den Permeationswiderstand 
zu erniedrigen. Das glaube ich nicht; mit großer Wahrscheinlichkeit 
kann ich sogar sagen, daß sie nur Vorbedingungen für die Auslösung von 

Widerstandsänderungen sind. 

Tabelle 6. [Nach HAINES (1936)]. Ich habe niemals beobachten 








m —— können, daß ohne die zusätz- 

Versuch Kr oy Fey von Eupa- J]iche, stärkere Saugkraft einer 
in % Zuckerlösung die Wurzelrinde 

allein durch ein Druckgefälle 

à oe S im Xylem von der Wurzelspitze 

3 3,6 275 zur Basis, ganz gleich wie es 

4 2,0 61 hervorgerufen wurde, durch- 








lässiger geworden wäre. Nur 
unter dem zusätzlichen Zug der Zuckerlösung ist der Widerstand aus- 
geschaltet worden. Beide Faktoren scheinen notwendig zu sein: ein 
geeignetes Druckgefälle im Xylem und ein starkes Saugkraftpotential 
zwischen der Wurzel und ihrer Umgebung. Das würde folgern lassen, 
daß die unversehrte Wurzel an der Pflanze nicht schon bei. kleinen 
Saugkräften sehr wasserdurchlässig ist, sondern erst dann, wenn der 
Sproß kräftig saugt. Welche Folgerungen das hat, kann ich noch nicht 
übersehen. Die Versuche über diesen Fragenkomplex sind noch kaum 


begonnen. 


Neben den durch den Sproß gesteuerten Durchlässigkeitsänderungen 
der Wurzeln, die man jederzeit willkürlich durch die Transpiration des 
Sprosses auslösen kann und für die ich eine Erklärung gesucht habe, 
möchte ich auch autonome annehmen (vgl. Brewıc 1937, S. 511 u. 528). 
Große Widerstände konnte ich damals am günstigsten um Mitternacht 
messen, was durch Herabsetzung der Transpirationssaugkraft allein 
nicht erklärt werden konnte (S. 513f.). Die Untersuchung von WHITE 
(1938b) über die Blutung isoliert gezogener Tomatenwurzeln legt den 
Gedanken ebenfalls nahe. 


Zum Schluß möchte ich noch die Frage streifen, ob Wurzeln von 
normalen Pflanzen, die im Erdreich wachsen, ihre Durchlässigkeit auch 
so stark ändern, wie ich im Experiment fand. Diese Frage ist bislang 
noch vollständig ungeklärt. Ich glaube, besonders hohe Widerstände 
dadurch erzielt zu haben, daß ich normale Erdwurzeln in Wasser steckte; 
dadurch könnte ich aber die Tätigkeit des Sprosses, der den Wider- 
stand ausschaltet, besonders deutlich gezeigt haben. 

Die schwache Blutung von Pflanzen aus Wasserkulturen weist in 
diese Richtung. Ebenso spricht dafür, daß die Blutung der Vicia-Wurzeln 
so überaus schnell verändert wurde, wenn ich sie abschnitt. RENNER 
(1928), der wie Jost (1916) auch die Veränderungen der Blutung nach 
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der Entfernung des Sprosses genau verfolgte, fand für eingetopfte Phase- 
olus und Helianthus zwar manchmal einen beträchtlichen Rückgang, 
trotzdem prägten sich diese Veränderungen viel weniger aus, als ich S. 343f. 
fiir Vicia beschrieb. Aber mindestens deuten sie an, daB auch normale 
Wurzeln im Erdreich in ähnlicher Weise gewandelt werden können. 
Auch der extrem hohe Widerstand, den Jost (1916) für Chamaecyparis- 
Wurzeln an Sproßstümpfen angab, spricht dafür. Weiter bestärkte mich 
die Arbeit von KoEHNLEIN (1930), der u.a. auch den Rückgang der 
Blutung bemerkte, und die Tatsache der Periodizität der Blutung, die 
gegen Hey neuerdings von SPERLICH und HAMPEL (1936) und WHrre 
(1938a und b) bezeugt wird. 

Unter Hinweis auf einige von solchen spärlichen Beweisstücken 
möchte ich annehmen, daß auch unter normalen Umweltsbedingungen 
die Regulierung der Wasserdurchlässigkeit der Absorptionsgewebe eine 
Rolle spielen wird, daß sie aber möglicherweise nicht die Ausmaße er- 
reicht, die ich im Experiment feststellte. Weiter werden uns erst Versuche 
mit Nährlösungskulturen bringen, über die später berichtet werden soll. 

Unter Vorausstellung dieser Erörterungen können folgende Ergeb- 
nisse zusammengefaßt werden: 

1. Die im allgemeinen nur im organischen Zusammenhang zwischen 
Sproß und Wurzeln einer Pflanze und nur bei lebhafter Transpiration 
zu beobachtende, lebensnotwendige, verhältnismäßig leichte Wasser- 
durchlässigkeit der Absorptionsgewebe von Wurzeln an Vicia Faba, 
ließ sich nunmehr auch experimentell an Wurzeln auslösen, die von 
der Pflanze losgelöst und sonst nur äußerst schwer wasserdurchlässig sind. 

2. Als Anlaß dazu kann die Transpiration eines basalen Wurzel- 
abschnittes gewählt werden. Es ist dabei gleichgültig, ob die unteren 
Abschnitte das Wasser durch die Rinde aufnehmen müssen, oder dieses 
durch eine apikale Schnittfläche unmittelbar in die Gefäße einströmt. 

3. Die von der transpirierenden Basis der Wurzel ausgehende Induk- 
tion ist nicht an den ununterbrochenen Zusammenhang der lebenden 
Zellen gebunden. Sie überspringt unter geeigneten Versuchsbedingungen 
eine Schnittstelle. 

4. Geringe Druckgefälle im Xylem der Wurzeln (6—12 cm Hg), 
oder die von diesen bewegten Wassersäulen können Bedingungen der 
Durchlässigkeitsänderungen sein !. 

5. Der Sproß könnte unter gewissen Voraussetzungen mit denselben 
Mitteln die Wasserdurchlässigkeit der Absorptionsgewebe verändern. Die 
Induktion würde also mit den durch das Auf und Ab der Transpiration 
hervorgerufenen, wellenförmig sich fortpflanzenden Druckschwankungen 
in die Wurzeln geleitet. 


1 Siehe jedoch S. 358. 
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6. Damit können nur die vom Sproß aus, jederzeit willkürlich zu 
induzierenden Permeabilitätsänderungen erklärt werden. Daneben können 
autonome Tagesrhythmen bestehen. 
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(Aus dem Laboratorium der Staatl. Forschungsabteilung des PreuBischen Marschen- 
bauamtes in Husum [Nordsee].) 


DIE CHROMOSOMENVERHALTNISSE DER 
DEUTSCHEN SALICORNIEN. 


Von 
Drerricx König. 


Mit 10 Textabbildungen (24 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 17. März 1£39.) 





A. Vorbemerkungen. 


Salicornia herbacea L., der Queller, spielt an den deutschen und den 
benachbarten Küsten eine wichtige Rolle bei der Verlandung landnaher 
Wattflächen. Dadurch hat diese Pflanze auch das Augenmerk der 
Wissenschaftler seit langem auf sich gelenkt; aber erst in neuerer und 
neuester Zeit hat die Art und Weise dieser pflanzlichen Mitwirkung eine 
einwandfreie Darstellung gefunden (vgl. WARMING 1906, WoHLENBERG 
1931, 1933). 

Neben diesen landschaftskundlichen Problemen erkannte man an 
Salicornia solche floristisch-systematischer und ökologischer Art, da die 
Pflanze an offenbar verschiedenartigen Standorten und in verschieden- 
artiger äußerer Gestalt gefunden wurde. Auch hierüber gibt es in der 
Literatur zahlreiche Beschreibungen und verschiedene Meinungen, die 
in der systematischen Eingruppierung der verschiedenen physiognomi- 
schen Typen als Standertsmodifikationen (WARMING 1890, MassART 1908), 
als Formen, Rassen und Varietäten (z. B. Moss 1911, KnuTx 1887, Bu- 
CHENAU 1891, ASCHERSON-GRAEBNER 1898/99, Heat 1906) und als Arten 
(Du Mortrer 1869, NIENBURG 1927) zum Ausdruck kommen. 

Wegen der bekannten Bedeutung dieser Pflanze für die Landbildung 
wurde sie nun auch im biologischen Untersuchungsprogramm der For- 
schungsabteilungen der Preußischen Marschenbauämter an der West- 
küste Schleswig-Holsteins in den Vordergrund gestellt und hier einer 
eingehenden praktischen und theoretischen Bearbeitung unterzogen. 
Die als vordringlich zuerst in Angriff genommene praktische Bearbeitung 
hatte zum Ergebnis, daß Salicornia jetzt durch Ansaat in „Bedarfs- 
gebieten‘ erfolgreich angesät und angesiedelt werden kann (WOHLEN- 
BERG 1938). Die theoretische Bearbeitung, welche von Dr. WOHLENBERG 
begonnen und vom Verf. weitergeführt wurde, richtete sich auf die 
Untersuchung des Formen- und Standortsproblems. Dieses sollte ge- 
klärt werden mit dem praktischen Ziel, zu wissen, ob die verschiedenen 
Erscheinungsformen an unserer Küste in gleicher Weise befähigt sind, 
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das Verlandungsgebiet des Watts zu besiedeln. — Aus dem Studium der 
Literatur lieB sich hierauf keine befriedigende Antwort geben, da die nach 
einigen äuBeren Merkmalen erfolgte Beschreibung der Formen oft nicht 
einmal genügte, um eine sichere Bestimmung und Unterscheidung durch- 
zuführen. Es wurden deshalb auf möglichst breiter Grundlage Unter- 
suchungen in verschiedenen Richtungen angestellt, die neben ökologischen 
und physiologischen die morphologischen Merkmale vom Habitus bis zur 
Histologie hin und auch die cytologischen Verhältnisse betrafen. Diese 
seit Anfang 1937 durchgeführten Untersuchungen der Chromosomen- 
zahlen bildeten eine sehr gute Bestätigung und Vertiefung der übrigen 
Befunde. Da ihre Ergebnisse einen spezielleren Charakter tragen und 
außer ihrem Wert für die praktische Beurteilung des Quellerproblems 
auch eine theoretisch-cytologische Bedeutung besitzen, sollen sie aus dem 
Verband der übrigen Ergebnisse herausgehoben und als in sich geschlos- 
sene kleinere Einheit veröffentlicht werden. 


Die Chromosomenzahl ist bei Salicornia zum ersten Male von WULFF 
(1936, 1937) untersucht worden. Wuurr erwähnt dabei ,,Salicornia 
herbacea L.“ ohne weitere systematische Angaben. ,,Von Salicornia 
herbacea L. fixierte ich ebenfalls im Watt bei Norderoog Wurzelspitzen. 
Ich fand in zahlreichen Platten eindeutig 2n = 38 Chromosomen ....“ 
(1937). In der Arbeit 1936 sagt er dazu: „Von den Gattungen Eurotia, 
Salicornia, Suaeda, Salsola und Ofaiston wurden leider nur polyploide 
Arten .... untersucht.‘ Über etwaige chromosomale Unterschiede der 
einzelnen ‚Typen‘ des Quellers war also nichts bekannt. 


B. Das Untersuchungsmaterial. 
1. Die verschiedenen Salicornia-T ypen. 

Vor Besprechung der Chromosomenverhältnisse seien einige Bemer- 
kungen gemacht über die zunächst auffallenden äußeren Merkmale! der 
einzelnen physiognomischen Typen, auf Grund derer die Cytologie als 
Problem auftauchte. — Wenn dabei im folgenden das Wort „Typ“ 
gebraucht wird, dann soll es keinen systematisch klassifizierenden Be- 
griff darstellen, sondern, wie eben erwähnt, nur das morphologische, 
physiognomische — und daneben allerdings das hier nicht ausführlicher 
besprochene ökologische, biologische, physiologische — Erscheinungs- 
bild kennzeichnen. 


Verzweigung, aufrechten Wuchs und meistens lange Scheinähren von mehr 
als5 Segmenten. Die Seitenblüten sind relativ groß, so daß die Berührungs 
linien zwischen ihnen und der Mittelblüte lang sind im Vergleich zu deı 
freien Randlinie der Mittelblüte und einen spitzen Winkel bilden. Bei 
der Samenreife bleibt das eingetrocknete Perigon meist in ziemlich fester 


1 Über die Unterschiede verschiedenster Art zwischen den einzelnen Typen 
wird an anderer Stelle ausführlich berichtet werden. 
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Gewebeverbindung mit dem Scheinährensegment (der Grad der Ver- 
bindungsfestigkeit hängt von Standortseinflüssen ab). 





Abb. 1. Abb. 2. 
Abb. la und b. a Langähriger Typ, welcher die dichten Bestände im Watt bildet. Schein- 
ähren noch im Wachsen. b Derselbe Typ, üppiges Exemplar; blühend, Scheinähren voll 
ausgebildet. 


Abb. 2. Typ mit peitschenförmig verlängerten Scheinähren. Scheinähren ausgebildet. 











Abb. 3. Langähriger Typ von Flugsand- Abb.4. Langähriger Typ, nestartig am 
platen; voll entwickelte Pflanze. Boden ausgebreitet. Voll entwickelte 
Pflanze, verblüht. 


Typ Nr. 2 (Abb. 2) unterscheidet sich von Nr. 1 nur durch die zum 


Teil überaus langen, aus etwa 25 langgestreckten Segmenten bestehenden 
Scheinähren. 
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Typ Nr.3 (Abb.3) ist im Habitus durchweg sperriger gebaut als 
die beschriebenen, ähnelt ihnen aber in dem Verzweigungsmodus, in 





Abb. 5a und b. a Kurzähriger, reich verzweigter Typ = sandigem Boden. Junge Pflanze, 
Scheinähren noch nicht entwickelt. b Derselbe Typ von schlickigem Boden. Scheinähren 
eben sprossend. 
der Ährenlänge und der Blütenform. Das Perigon löst sich zur Reife- 

zeit leichter vom übrigen Gewebe los. 

Typ Nr. 4 (Abb. 4) ist gekennzeichnet 
dadurch, daß sich die Haupt- und Neben- 
sprosse der jungen Pflanze nicht wie bei 
den bisherigen Typen steil aufrichten, 
sondern seitlich ausbreiten, ja, dem 
Boden anliegen. Im Verzweigungsgrad, 
im Ähren- und Blütenbau und im Ver- 
halten des Perigons gleicht er den Typen 1 
und 2 bzw. 3. 

Typ Nr.5 (Abb.5) zeigt ein ganz 
anderes Bild. Die Verzweigung ist sehr 
reich, die Seitenzweige ragen nicht so 
steil auf, so daß eine mehr buschige Ge- 
stalt entsteht. Die Scheinähren sind 
meist kurz, sie bestehen normalerweise 
aus wenigen Segmenten, nur unter be- 

2 sonderen Standortsbedingungen sind sie 

De en er länger, segmentreicher. Die Seitenblüten 

sind klein. Die Berührungslinien mit der 

Mittelblüte sind daher ziemlich kurz; sie bilden meist einen stumpfen, 

seltener einen rechten Winkel. Das Perigon löst sich zur Reifezeit als 
Deckelchen vom Gewebe los. 
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Typ Nr. 6 (Abb. 6) gleicht Nr. 5 bis auf den lockeren Habitus, welcher 
durch die langen Internodien bewirkt wird. 








a b 
Abb. Ta und b. a Kurzähriger Typ, Zweige gespreizt am Boden angepreßt. Junge Pflanze, 
Scheinähren noch nicht entwickelt. b Derselbe Typ, älteres sehr üppiges Exemplar von 
schlickigem Boden, Scheinähren eben sprossend. 





Abb.8. Ziemlich kurzähriger Typ mit kno- Abb.9. Hellgrüner Typ mit sehr zierlichen 
tig aufgetriebenen Scheinähren-Segmenten. Sprossen und Scheinähren. Pflanze voll 
Pflanze voll entwickelt, verblüht. entwickelt. 


Typ Nr.7 (Abb.7) gleicht Nr. 5 außer im Habitus. Alle Sprosse 
der jungen Pflanze wachsen waagerecht am Boden entlang gespreizt. 
Erst spat, bei der Bildung der Scheinahren, richten sich die SproBenden, 
oder auch nur die Scheinähren, auf. 
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Typ Nr. 8 (Abb. 8) gleicht Nr. 5 bis auf die Gestalt der Scheinähren. 
Deren Segmentzahl ist meist etwas gréBer, und jedes Segment ist zwischen 
den beiden Bliitendreiergruppen stark aufgetrieben, so daB die Schein- 
ähre im ganzen gesehen knotig wirkt. 

Typ Nr. 9 (Abb. 9) unterscheidet sich von Nr. 5 ebenfalls durch die 
Scheinährengestalt. Diese ist im Gegensatz zu der von Nr. 8 sehr schlank 
und zierlich. Die Farbe der ganzen Pflanze ist stets ein schönes Hellgrün. 
heller als bei allen anderen Typen. Die Merkmale des Habitus, der Blüten, 
der Perigone sind die gleichen wie bei Nr. 5. 

Es sei noch erwähnt, daß die einzelnen Typen in ihren Größenmaßen 
usw. je nach dem Standort und der Dichte des Bestandes stark variieren 
können (vgl. Abb. la, b; 5a, b; 7a, b). Beispielsweise die durch WoHLEN- 
BERG (1931) eingeführten und erläuterten Begriffe ,,Initialphase“‘, ,,Opti- 
malphase“, ,,Degenerationsphase“ werden hierdurch nicht berührt. 
Jeder der von mir aufgeführten Typen kann in diesen drei ‚Phasen‘ 
vorkommen, wobei die Ausbildung der Einzelpflanzen jeweilsentsprechend 
verschieden ist. 


2. Art und Herkunft des Untersuchungsmaterials. 


Zur Gewinnung von Chromosomenpräparaten wurden Wurzelspitzen 
in Querschnitten geprüft. Das Material wurde, wie üblich, in NAWASCHIN 
fixiert und mit Hämatoxylin nach HEIDENHAIN gefärbt. Dabei ergaben 
sich bei richtigem Differenzieren ausgezeichnete Zellbilder’. Diese 
wurden mittels Seibert-Optik und Ölimmersion betrachtet, durch ABBE- 
schen Zeichenapparat mit Vergrößerung Ok. 15mal, Obj. 100mal in den 
Rohumrissen gezeichnet und dann unter ständiger wechselweiser Benut- 
zung von 12-, 15- und 25fachen Okularen in den Feinheiten ausgeführt. — 
Zur Untersuchung gelangten die auf Abb. 1—9 dargestellten Typen. 

Die Wurzelspitzen wurden auf verschiedene Weise gewonnen. 

1. Sie stammten aus gekeimten Samen bei folgenden Typen: 

Typ la, b von Trischen und von der holländischen Küste. 

2 von einem über MThw (Mittelhochwasser) liegenden Spülfeld bei Husum- 
Rödemis; einem ähnlichen bei Tönning; einem eingedeichten Wattstück 
im Finkhauskoog. 

3 von Trischen, von einer Flugsandplate®. 

1 Für die Beschaffung von lebenden Pflanzen und Samen von dem Verf. nicht 
selbst zugänglichen Standorten sei folgenden Herren auch an dieser Stelle herz- 
lichst gedankt: Prof. Dr. Leick und Dr. HoLpHeıpe (Hiddensee), Dr. MEUSEL 
(Halle), Gymnasialoberlehrer BECKER (Staßfurt), Mittelschullehrer Wen (Nord- 
hausen); ferner den Herren Dr. W. FEEKES, BROUWER und Dr. VAN EERDE aus 
Holland, welche freundlicherweise gemeinsam Material von verschiedenen Stellen 
des Zuiderseegebietes sandten. 

2 Unter Flugsandplaten werden hier Flächen reinen Sandes verstanden, welche 
im Wattenmeere ohne oder mit Anlehnung an ein festes Land liegen und besondere 
Verhältnisse der Höhenlage (sie liegen über MThw) und der Wasserführung zeigen. 
Beisniele sind: Memmert, Mellum, Buschsand-Trischen, St. Peter, Kniepsand-Amrum. 
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4 vom Ufer einer alten ,,Wehle“! binnendeichs bei Brösum (Kreis 
Eiderstedt). 

5a, b von Husum-Rödemis und Finkhauskoog wie oben; von der hoiländi- 
schen Küste; vom Ellenbogen (Sylt). 

7a vom Finkhauskoog wie oben. 

8 von Tönning wie oben. 

9 von der Wehle bei Brösum wie oben. 

2. Sie stammten aus im Freien gewachsenen Keimpflanzen bei folgen- 
den Typen: 

Typ la, b von einer Prielterrasse und von freiem Watt vor Heringssand (Dith- 
marschen) sowie freiem Watt vor dem Wesselburener Koog (Dith- 
marschen); vom Aventofter See (Nordfriesland). 

5a, b von Artern (Thür.); von Staßfurt. 

7a, b von einer alten Sod t stelle vor Heringssand; vom Aven- 
tofter See; von Artern (Thür.); von Staßfurt; vom Ellenbogen (Sylt); 
von Hiddensee. 

3. Sie stammten von im Freiland-Gezeitenbecken in Büsum? gezogenen 
Keimpflanzen bei den Typen 1, 2, 3, 5, 6, 7, 8. 

4. Sie stammten von im Freien gewachsenen großen, ährenansetzenden 
Pflanzen bei folgenden Typen: 

Typ la, b vom Finkhauskoog wie oben; von einem Spülfeld bei Husum. 

2 vom Finkhauskoog und von Husum wie oben. 

3 von Trischen. 

5a,b vom Finkhauskoog und von Husum wie oben. 
6 von Husum, wie oben. 

7a,b vom Finkhauskoog und von Husum wie oben. 

Die unter Punkt 4 vom Finkhauskoog und von Husum aufgeführten 
Pflanzen bildeten zwei Serien (am 29.7.37), worin die verschiedenen 
Typen jeweils nebeneinander wuchsen und mit Erd- und Wurzelballen 
entnommen wurden. Die in Abb. la, 2, 5a, b, 6, 7b dargestellten Indi- 
viduen gehören hierzu. Sie wurden deshalb für die Abbildungen aus- 
gewählt, obwohl sie noch nicht voll entwickelt waren. 

Geschlechtszellen wurden noch nicht untersucht. 





C. Ergebnisse der Untersuchungen. 
1. Die Chromosomenzahlen der deutschen Salicorniatypen. 


Die Durchsicht der Schnittserien und die Auszählung möglichst 
vieler Metaphase-Kernplatten ergaben nun folgendes. 


1 Eine wattähnlich gebliebene nackte Stelle. 

2 In dieser Gezeitenanlage, welche dort erstmalig in unmittelbarer Nähe des 
Meeres aufgebaut und 1937 in Betrieb genommen wurde, ist durch geeignete Pumpen- 
einrichtung und Schottenregulierung in vier verschiedenen Becken ein vierfach 
verschiedener Rhythmus der Tidewellen in beliebigem Ausmaß zu erzeugen. Das 
dazu nötige Seewasser wird direkt aus dem Hafen entnommen. Die in sich nochmals 
unterteilten Becken werden mit verschiedenen Bodenarten beschickt, so daß die 
Rolle der Standortsfaktoren: Überflutungsdauer (bzw. Höhenlage in bezug auf 
MThw), Bodenart (Korngröße) und Wasserbewegung (Strömungen und Wellen- 
schlag, welche hier ausgeschaltet sind) in ihrer Wirkung auf verschiedene Pflanzen 
untersucht werden können (vgl. auch WOoHIENBERG 1938). 
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1. Die ganze untersuchte Typengruppe von Salicornia herbacea muB 
nach den Chromosomenverhältnissen in 2 Abteilungen gegliedert werden : 
Eine Abteilung mit der somatischen Chromosomenzahl 2n — 18, eine 
zweite Abteilung mit der somatischen Chromosomenzahl 2n = 36 (vgl. 
Abb. 10). 

Wie aus der oben angeführten Stelle von WuLrFr (1937) ersichtlich 
ist, hat er bei seinen Wurzelschnitten von Salicornia 38 Chromosomen 
gezählt. Diese Zahl kann nach den hiesigen Untersuchungen nicht 
bestätigt werden. Die Zahl 18 ließ sic an zahlreichen Zellen infolge 
der übersichtlichen Nebeneinanderlagert g einwandfrei feststellen; und 





Ia Ib II III 
Vb VI Vila VIIb VIII IX 


Abb. 10 Ia—IX. Metaphasen aus Wurzelzellen der abgebildeten Typen. Ia aus dem 

Individuum der Abb. 1a; Ib aus dem Individuum der Abb. 1b; II aus dem Individuum 

der Abb. 2; III aus Samen von Typ 3; IV aus Samen von Typ 4; Va aus dem Individuum 

der Abb. 5a; Vb aus dem Individuum der Abb. 5b; VI aus dem Individuum der Abb. 6; 

Vila aus Samen von Typ 7a; VIIb aus dem Individuum der Abb. 7b; VIII aus Samen 
von Typ 8; IX aus Samen von Typ 9. Vergr. 1295 mal. 


damit war zum mindesten schon die Wahrscheinlichkeit für das Doppelte 
dieser Zahl, nämlich 36, sehr groß. Es gab aber auch genügend große 
Zellen, in denen die Chromosomen in der Äquatorialplatte so kenntlich 
getrennt lagen, daß auch ohne Kenntnis der 18er-Zahl ein Auszählen auf 
36 Stück möglich war. 

2. Es ergab sich weiterhin, daß die Verteilung der beiden Chromo- 
somenzahlen auf die einzelnen Typen durchaus den übrigen, aus anderen 
Merkmalen gewonnenen, Einteilungsprinzipien parallel ging. 

a) 18 Chromosomen enthalten die Typen 5—9 (vgl. Abb. 10, Va—IX). 
Es sind diejenigen, welche auch nach den angegebenen morphologischen 
Merkmalen zu einer Gruppe ohne weiteres zusammenzufassen sind. Sie 
zeichnen sich gemeinsam aus durch reiche Verzweigung, meist kurze 
Scheinähren, bestimmte Blütenform und bei der Reife deutlich deckel- 
förmige Perigone. 
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b) 36 Chromosomen enthalten die Typen 1—4 (vgl. Abb. 10, Ia—IV). 
Diese stimmen ebenfalls in den erwähnten morphologischen Merkmalen 
untereinander überein. 


Die Gestalt der einzelnen Chromosomen ist schon durch die Arbeit 
von WuLrF (1937) bekannt geworden. Auf meinen Präparaten erscheinen 
sie ein wenig dicker als auf WuLrrs Zeichnung; doch scheint dies unwesent- 
lich zu sein. — Die einzelnen homologen Chromosomen sind auf den ver- 
schiedenen Schnitten nicht wiederzuerkennen, da sie sich alle sehr ähneln. 


Die Meristemzellen der Typen mit 2n — 36 Chromosomen sind im 
allgemeinen beträchtlich größer als diejenigen bei den Typen mit 18 Stück. 
Dies entspricht durchaus den bekannten Tatsachen, daß mit Vermehr- 
fachung des Chromosomensatzes — besonders mit Verdoppelung — eine 
Volumenzunahme der Zellen einhergeht. 

Ob die bei der Beschreibung der verschiedenen Typen angegebenen 
kleinen quantitativen Unterschiede innerhalb der beiden Gruppen gene- 
tisch bedingt sind, kann aus dem hier dargestellten Chromosomenbefund 
nicht geschlossen werden. Zur Klärung dieser Frage müssen andere 
Methoden angewandt werden. Diese Unterschiede sollen deshalb auch 
hier nicht weiter erörtert werden; das wird an anderer Stelle geschehen. 


2. Fehlen von Polysomatie bei den deutschen Salicornien. 


In diesem Zusammenhang sei noch eine weitere Frage erörtert. 
Durch Srtomrs (1910, 1911), LANGLET (1927), De LrTARDIÈRE (1923, 
1925), BRESLAWETZ (1926, 1932) und Wuurr (1936) sind — durch WuLFF 
besonders bei zahlreichen Chenopodiaceen — in letzter Zeit Fälle von 
Polysomatie bekannt geworden, d. h. es wurden in den einzelnen Gewebe- 
schichten der Wurzelspitzen einer Pflanze verschiedene Chromosomenzahlen 
gefunden, welche im zahlenmäßigen Verhältnis von diploid zu tetraploid 
oder gar zu oktoploid standen. Es war also innerhalb eines Pflanzen- 
individiums eine Polyploidie zwischen den einzelnen Somazellschichten 
gefunden worden. Dabei enthielten immer Dermatogen und Plerom die 
niedrige Anzahl, das Periblem die höhere. Polysomatie trat meist bei 
solchen Arten auf, die im Dermatogen und Plerom Diploidie zeigten, 
weniger häufig bei solchen mit Polyploidie in diesen Schichten. — Bei 
den vorliegenden Salicornia-Untersuchungen konnten nirgends Fälle 
von Polysomatie beobachtet werden, sondern alle Zellschichten hatten, 
wo immer eine Auszählung möglich wurde, die gleiche Zahl. Also bei den 
Typen 5—9 enthielten Dermatogen, Periblem, Endodermis, Plerom 
18 Chromosomen, entsprechend bei den übrigen Typen alle Schichten 
36 Chromosomen. — Die Befunde bei Salicornia entsprechen also den- 
jenigen von Wurrr an Hablitzia tamnoides M. B., Beta vulgaris L. var. 
maritima (L.) Mog. und var. cruenta ALer., B. macrocarpa Guss., B. pa- 
tellaris Mog., B. patula Arron, Chenopodium glaucun, L., Ch. virgatum L. — 
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welche alle 18 Chromosomen besitzen — und an Beta lomatogena Fiscx. et 
Mey., Chenopodium Bonus Henricus L., Monolepis trifida ScHRAD., 
Obione portulacoides (L.) MogQ., Eurotia ceratoides (L.) C. A. Mry., Suaeda 
maritima (L.) Dum., Salsola kali L., S. soda L., S. tragus L. und Ofaiston 
monandrum — welche alle 36 Chromosomen besitzen. 


3. Bemerkungen über die chromosomal unterscheidbaren Salicornia-T ypen 
in bezug auf, Standurtsfaktoren. 

Aus der ausführlichen Materialdarstellung, S. 366/67, ergeben sich noch 
verschiedene Anhaltspunkte iiber die Standortsfrage und iiber die erbliche 
Konstanz der chromosomal unterscheidbaren Typen. Die auf S. 366/67 
unter 1.—4. genannten Pflanzen geben uns Hinweise, daß die anatomisch- 
morphologischen Unterschiede zum mindesten nicht ausschließlich durch 
Standortsunterschiede bedingt sind, sondern daß die Standorte nur 
modifikativ die Größe und Üppigkeit beeinflussen. 

Die Pflanzen von gleichem Typ und mit gleicher Chromosomenzahl 
stammen von Böden, welche der Korngröße nach als Schlick (Husum), 
als tonig gebundener Feinsand (Finkhauskoog) und als Sand (Trischen) 
zu bezeichnen sind. 

Ebenso ist der Salzgehalt des Bodenwassers an den Standorten recht 
verschieden. So wurden im Laufe der Untersuchungszeit an den Stand- 
orten der Typen 1, 2, 4, woher das Material für die vorliegenden Unter- 
suchungen stammt, Werte von 7,69%, —54,80°%/, (Gesamtmeeressalz- 
gehalt) gemessen. Die entsprechenden Werte für die Standorte der 
Typen 5—9 sind 7,69°/,5—59,790/. — Diese Grenzwerte sollen keine 
allgemeine und endgültige Erfassung des Salzfaktors darstellen, sondern 
nur auf die Verschiedenheit gefundener Einzelwerte hinweisen. Denn 
erstens gibt es an den betreffenden Standorten sicher nach beiden Seiten 
hin noch extremere Werte, und zweitens stammen die hier angegebenen 
Werte von Proben, die zu ganz verschiedenen Jahreszeiten und unter 
ganz verschiedenen meteorologischen Bedingungen entnommen wurden, 
also gar nicht ohne weiteres vergleichbar sind. 

Der Wassergehalt des Bodens schwankt zwischen den verschiedenen 
Standorten der einzelnen Typen ebenfalls beträchtlich. So lagen die 
Werte an den betreffenden Stellen der Typen 5—9 zwischen 17,29% und 
54,35%, bezogen auf das Gewicht der naturfeuchten Bodenprobe; bei 
den übrigen Formen zwischen 20,82% und 39,36%. Auch hier sollen aus 
einem kleinen Material nur Hinweise gegeben werden. Die angegebenen 
Werte beziehen sich zudem sämtlich auf Standorte über MThw. Im 
Watt wechselt natürlich der Wassergehalt des Bodens noch regelmäßiger 
und stärker, er steigt vor allem regelmäßig viel höher an als an den 
hochliegenden Standorten; denn der Boden wird bei jeder Überflutung 
stark übersättigt. Dabei bestehen im periodischen Verlauf der Wasser- 
gehaltsgröße zwischen sandigen und schlickigen Böden sicher gesetz- 
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maBige Unterschiede; doch kann an dieser Stelle auf solche nicht ein- 
gegangen werden. 

In bezug auf die Lage der Standorte zum mittleren Hochwasser (MThw) 
ist dagegen eine Sonderung der Typen zu erkennen. Typ 1 stammt erstens 
von Standorten unter Mittelhochwasser (z. B. Trischen und Watt vor 
dem Wesselburener Koog), die also taglich vom Seewasser iiberflutet 
werden, aber zweitens auch von solchen, die vor den Deichen über Mittel- 
hochwasser liegen (z. B. Husum, Tönning), und solchen, die hinter den 
Deichen liegen (z. B. Finkhauskoog, Aventofter See), die also selten bzw. 
nicht überflutet werden. Die übrigen Typen dagegen stammen sämtlich 
von Standorten, die über Mittelhochwasser liegen. Der Typ 1 ist deshalb 
mit Recht als ,,Watt-Typ‘ zu bezeichnen. 

Von besonderem Interesse ist in diesem Zusammenhang, daß alle 
untersuchten Pflanzen des Binnenlandes zur Gruppe 2n — 18 gehören, 
und daß sie auch in den morphologischen Merkmalen ganz und gar den 
entsprechenden Küstentypen gleichen. 

Über die erbliche Konstanz der Chromosomensätze läßt sich aus den 
Untersuchungen der Pflanzen der Freiland-Gezeitenanlage folgendes 
sagen. Durch die Versuche in den Becken wurden zwei, zum Teil drei 
Generationen der einzelnen Typen unter Beobachtung gehalten, und es 
zeigte sich, daß alle auf diese Weise kontrollierten Typen die chromosoma- 
len Eigenheiten beibehielten (ebenso auch meist die sonstigen Unter- 
schiede). Niemals wurden Unregelmäßigkeiten, Änderungen der Chromo- 
somensätze, Fälle von Polysomatie oder von Triploidie — die auf eine 
Bastardierung zwischen den beiden chromosomalen Gruppen hätte 
schließen lassen können — gefunden. 


4. Bemerkungen zum Problem 

der erhöhten ökologischen Anpassungsfähigkeit durch Polyploidie. 

Die Untersuchungen an den deutschen Salicornien ergeben also ganz 
klar, daß wir es mit einer Polyploidenreihe zu tun haben. 

Es taucht nun eine Frage auf, die heute bei derartigen Untersuchungen 
schon oft gestellt worden ist, nämlich, ob die Polyploidie etwas mit den 
ökologischen Verhältnissen zu tun habe. Diese Beziehung wird meist 
in der Weise gesehen, daß die Formen mit höherer Chromosomenzahl 
fähig seien, unter extremeren, schwierigeren Standortsbedingungen zu 
gedeihen. In einigen Fällen scheint z. B. eine solche Beziehung hinsicht- 
lich des Salzfaktors zu bestehen, derart, daß die Formen vom Meeres- 
strand höhere Chromosomenzahlen haben als ihre Vertreter im salzfreien 
Gebiet. Das gilt für Chrysanthemum (SuımoToMAı 1933), vielleicht für 
Galium verum litorale (FAGERLIND 1934, HOMEYER 1935) sowie Juncus 
ranarius und bufonius (WuLrr 1937), vielleicht auch für Jasione montana 
(Wuzrr 1937). Da andererseits aber auch extremere Klimate mit der 
diploiden Form, mildere mit der polyploiden, ebenso wie umgekehrt, 
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besiedelt sein können (vgl. Zusammenstellung bei Müntzına 1936), und da 
es sich meist um verwandtschaftlich ganz verschiedene Pflanzen handelt, 
dürfte es ersichtlich sein, daß bei solchen Untersuchungen zunächst jede 
Verwandtschaftsgruppe für sich untersucht werden muß, noch nicht aber 
befriedigende endgültige statistische Erhebungen an ganzen Floren ange- 
stellt werden können. Wir wissen noch zu wenig, ob die verschiedenen 
Pflanzen, welche die Flora eines Gebietes ausmachen, hinsichtlich ein- 
zelner Umweltfaktoren oder auch ganzer Faktorenkomplexe ähnlich be- 
einflußt werden und sich ähnlich verhalten. Eher das Gegenteil scheint 
der Fall zu sein. — So läßt sich auch bei dem vorliegenden Fall, bei den 
Salicornien, eine solche Frage nur mit Vorsicht überhaupt besprechen. 

Will man den Gedanken von dem Vorkommen der Polyploiden auf 
„schwierigeren‘“ Standorten auf Salicornia anwenden, dann müßte man 
annehmen, daß die Standorte der Typen mit 36 Chromosomen höhere 
Anforderungen an die Pflanzen stellen; das sind also vor allem das Watt 
unter Mittelhochwasser und die Flugsandplaten im Bereich des Watten- 
meeres. Ihnen gegenüber würden die — regional meist eng benachbarten— 
Standorte der Pflanzen mit 18 Chromosomen stehen; das sind haupt- 
sächlich die über MThw liegenden mehr oder weniger schlickigen Vorland- 
flächen (und die Standorte des Binnenlandes). Wie aber soll man ent- 
scheiden über die ‚Schwierigkeit‘ dieser verschiedenen Standorte für 
die Verhaltensweise der Pflanzen, für deren ‚innere Veranlagung‘‘, welche 
doch letzten Endes den physiologischen Methoden noch durchaus nicht 
einwandfrei zugänglich ist? Bietet das Watt mit seiner regelmäßigen 
Überflutung durch Salzwasser, seiner Wasserbewegung, seinem beträcht- 
lichen, aber verhältnismäßig gleichmäßigen Salzgehalt die größere 
Schwierigkeit für die dauernde Ansiedlung ? Oder ist es der hohe Vor- 
landstandort auf z. T. nacktem Boden mit seinen extremen Schwankungen 
zwischen Trockenheit und Nässe und zwischen Salzkrustenbildung und 
Aussüßung durch Regenwasser ? Es scheint mir, daß diese Frage bei 
Betrachtung der Küstenformen von Salicornia allein überhaupt nicht 
beantwortet werden kann. Ein Schritt weiter zur Lösung kann jedoch 
vielleicht getan werden, wenn man den Blick auch auf die Binnenland- 
typen und dazu auf diegesamte Verwandtschaftsgruppe der Chenopodiaceen 
lenkt. Das sei auf Grund der hier dargestellten Unterlagen versucht. 

Die Chenopodiaceen sind dem ganzen Bau nach Landpflanzen, welche 
mehr oder weniger auf salzreicheren, oft besonders nitratreichen, ruderalen 
Böden wachsen (vgl. Tüxen 1937). Die haploide Chromosomenzahl 
ist bei den meisten mitteleuropäischen Arten n = 9. Einige im ganzen 
Land vorkommende (Chenopodium Bonus Henricus und Atriplex patulum ) 
haben die doppelte Zahl, 18; ferner kommt diese Zahl einigen am Meere 
bzw. auf kochsalzreichen Binnenlandstandorten lebenden Arten zu 
(Obione portulacoides, Salsola kali, Suaeda maritima) (TıschLer 1927, 
1931; Wuurr 1937). 
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Betrachtet man nun im Vergleich mit diesen Arten unsere Salicornien, 
so sieht man, daß die Befunde an ihnen recht gut zu dem eben Gesagten 
passen. Alle von den mitteldeutschen Fundorten stammenden Pflanzen 
gleichen im Gesamthabitus und der Chromosomenzahl mit 2n = 18 den 
entsprechenden Typen der Küste. Außerdem dürften ihre Standorte 
weitgehend denen an der Küste ähneln: nackte, ganz unregelmäßig 
überflutete Flächen, die immer unter der Einwirkung einer Kochsalz- 
lösung im Boden stehen, deren Konzentration großen Schwankungen 
unterworfen ist. Diese Tatsache ist auffallend, und man ist durch diesen 
Blick auf die Gesamtheit im deutschen Raum geneigt, das sich bietende 
Besiedlungsbild entstehungsgeschichtlich zu deuten: Salicornia hat wie 
die Ruderalstellen bewohnenden übrigen Chenopodiaceen wohl eine An- 
lage, stärkere Mengen gelöster Salze im Boden zu ertragen. Infolgedessen 
hat sie sich sogar auf speziell kochsalzhaltigen Böden (Nähe von Salz- 
quellen und Salinen, Vorländer an der Küste) anzusiedeln vermocht. In 
dem Verbreitungsgebiet an der Küste ist sie dann sogar noch weiter 
gegangen. Die polyploiden Pflanzen — ob die Polyploidie dabei Ursache 
oder Folge der Gebietserweiterung ist, kann nicht entschieden werden, 
tut auch nichts zur Sache — der Art mit 2n = 36 Chromosomen wurden 
fähig, das Festland zu verlassen und einerseits auf die Flugsandplaten 
mit ihren besonderen Wasserführungsverhältnissen und der mechanischen 
und physiologischen Beanspruchung der Pflanze durch den Flugsand 
vorzudringen; andererseits wurden sie fähig, in das Watt vorzustoßen, 
wo die mechanische und physiologische Wirkung des überflutenden und 
bedeckenden Wassers besondere Anforderungen stellt. — So scheint es 
bei Inbetrachtziehung des größeren Verwandtschaftskreises tatsächlich 
angängig, den Watt-Typ und den Flugsand-Typ als die leistungsfähigeren 
und die Standortsfaktoren der Wasserbedeckung und des fliegenden San- 
des als die schwierigeren anzusehen. Es ist denkbar, daß man bei solchen 
Erörterungen über Standorts-,,Schwierigkeiten“ nicht einen zu engen 
Sinn in den Begriff des ,,Schwierigen“ legen darf. Ist für einen Pflanzen- 
organismus — innerhalb der Grenzen der Lebensmöglichkeit überhaupt — 
nicht jede Änderung der wirkenden Bedingungen der Umgebung, auf 
die er eingepaßt ist, „schwierig“, insofern als jede Änderung neue Fähig- 
keiten fordert? Das mag nun geschehen etwa durch eine Ausbreitung 
vom südlichen zum nördlichen oder vom nördlichen nach dem südlichen 
oder vom tiefen zum hohen oder vom felsigen zum humosen Standort. 
Aus diesem Gedanken heraus dürfte auch verständlicher sein, daß 
Polyploidwerden nicht nur mit regionaler Verbreitung in einer Reihen- 
folge, sondern auch in der umgekehrten verbunden sein kann!. 


1 Einen ähnlichen verallgemeinernden Gedanken spricht offenbar auch HaGERUP 
(1933) aus, wenn er sagt, „that polyploid forms may be ecologically changed so as 
to grow in other climates and formations where the diploid form will not thrive“ 
(S. 128). 


Planta Bd. 29. 25 
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Weiterhin läßt diese Betrachtungsweise noch eine andere Frage auf- 
tauchen, die im besprochenen Beispiel der Salicornia bejaht zu sein 
scheint: Man sollte bei derartigen Untersuchungen in jedem Falle 
prüfen, ob nicht in polyploiden Reihen die Form mit niedriger Chromo- 
somenzahl die Ausgangsform ist und ihr Verbreitungsgebiet auf das 
Ursprungsgebiet der ganzen Reihe schließen läßt. Vielleicht ergeben sich 
daraus beim Vergleichen genügend umfangreichen Materials vertiefte 
allgemeinere Gesichtspunkte. 


D. Zusammenfassung der Ergebnisse. 


Chromosomenuntersuchungen an den verschiedenen Erscheinungs- 
typen deutscher Salicornien ergaben folgendes. Bei den Typen des 
Binnenlandes und bei den ihnen gleichenden der Vorländer an der Küste 
haben die Zellkerne der Wurzelspitzen 2n — 18 Chromosomen. Diese 
Typen sind morphologisch gemeinsam ausgezeichnet durch reiche Ver- 
zweigung und einheitlichen Blütenbau. 

Der Typ, der sein Hauptverbreitungsgebiet im Watt hat, sowie der- 
jenige von wenig über MThw liegenden Flugsandplaten, ferner ein flach 
am Boden ausgebreiteter Typ von über MThw liegenden Schlickflächen 
an der Küste haben die Chromosomenzahl 2n — 36. Diese Typen haben 
als gemeinsame morphologische Merkmale geringe Verzweigung und ein- 
heitlichen Scheinähren- und Blütenbau. 

Die Pflanzen der einzelnen Typen können in der Größe an den 
einzelnen Standorten sehr stark abändern. | 

Fälle von Polysomatie konnten bei den untersuchten Salicornien nicht 
festgestellt werden. Ebenso wurde weder bei den im Kulturversuch 
noch bei den im Freien gewachsenen Pflanzen Triploidie gefunden. An- 
haltspunkte für etwaige Kreuzungsmöglichkeiten waren also nicht gegeben. 

Die Verteilung der Salicornien im deutschen Verbreitungsgebiet läßt 
vermuten, daß die polyploiden Typen abgeleitete Formen sind, welche die 
für Landpflanzen neuen Standorte des Watts und der salzigen Flugsand- 
flächen eroberten. Es werden einige Bemerkungen zum Problem des 
Nutzens der Polyploidie für die Eroberung schwieriger Standorte ange- 
schlossen. 
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(Aus der Botanischen Anstalt der Universität Jena.) 


ZUR FRAGE DER STOFFAUFNAHME DURCH DIE LEBENDE 
PFLANZLICHE ZELLE. 


I. VERSUCHE MIT RHODAMINEN. 


Von 
Horst DRAWERT. 


Mit 7 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 20. März 1939.) 


Für den basischen Farbstoff Prune pure konnte gezeigt werden 
(DRAweRT, 1938 b), daß seine Löslichkeit in organischen Lösungsmitteln 
und seine Speicherung durch die lebende Zelle in Abhängigkeit von der 
Wasserstoffionenkonzentration (Cy) vollkommen parallel gehen. Die- 
selbe Parallelität war auch bei der Salzwirkung auf die Farbstoffaufnahme 
zu beobachten. Die Löslichkeit sowie die Speicherung waren abhängig 
von dem Dissoziationsgrad, d. h. von der elektrischen Ladung der ein- 
zelnen Farbstoffteilchen. Nur das elektrisch neutrale Molekül wurde 
von der Vakuole bzw. dem Cytoplasma und dem Kern gespeichert, und 
ebenso war der Farbstoff auch nur in dieser Form in den organischen 
Flüssigkeiten löslich. Beim Prune pure begrenzten die beiden Farb- 
tonumschlagspunkte ungefähr diesen Bereich. 

Nach vorliegenden Untersuchungen hat die Cy auf die Adsorption 
von Rhodamin B an fixierte plasmatische Zellteile, an Gelatine (DRAWERT 
1937 b), auf die Speicherung durch das Cytoplasma, den Kern (STRUGGER 
1938) und die Vakuole lebender Zellen (DRAWERT 1937c) keinen Ein- 
fluß. Da auch keine Elektroadsorption des Farbstoffes durch die Zell- 
wand stattfindet, ist es sehr wahrscheinlich, daß dieser Farbstoff in dem 
Px-Gebiet 2—11,5 als elektrisch neutrales Molekül vorliegt. Nach den 
Erfahrungen mit Prune pure ist daher anzunehmen, daß die Cy auch 
auf die Löslichkeit des Rhodamins B in organischen Lösungsmitteln 
ohne Wirkung bleibt. Die folgende Mitteilung befaßt sich nun mit der 
Frage, wieweit die mit Prune pure erhaltenen Ergebnisse auch für das 
Rhodamin B zutreffen. Zum Vergleich wurden außer Rhodamın B 
(von Merck bezogen) auch noch die Rhodamine 6 G (I.G.), 3B (von 
HoLLBORN bezogen) und S (I.G.) untersucht. Neben der Löslichkeit 
in organischen Lösungsmitteln sollte weiter geprüft werden, ob auch 
bei den Rhodaminen die Parallelität zwischen der Speicherung durch 
die lebende Zelle und der Löslichkeit besteht, wie sie beim Prune pure 
vorhanden ist (DRAWERT 1938 b). 

In ihrer chemischen Konstitution unterscheiden sich die Rhodamine 
6G, B und 3B vor allem durch den Gehalt an C,H,-Gruppen (vgl. 
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MAYER 1934). Das Rhodamin 6 G enthält 3, das Rhodamin B (s. Struktur- 
formel) 4 Athylgruppen und das Rhodamin 3 B ist der Athylester des 
Rhodamins B. Hier ist also auch noch die Carboxylgruppe verestert. In 
den Handel kommen die Farben als Chloride. Von ganz anderer Konsti- 
tution ist das aus Dimethyl-m-aminophenol und Bernsteinsäureanhydrid 
hervorgehende Rhodamin S (vgl. MAYER 1934, S. 98). 

Nach den Konstitutionsformeln sind die Rhodamine 6G, B, 3B 
und § basische Farbstoffe. Fiir das Rhodamin B wird diese Eigenschaft 
auch in der Literatur hervorgehoben (vgl. Overton 1900, RuxHLAND 
1908, Monp und HOoFFMANN 1928, Mayer 1934). Nach Angaben von 
YAMAHA (1938) soll das Rhodamin B jedoch ein saurer Farbstoff sein, 
der in wasseriger Lésung auBer H-Ionen auch Farbstoffanionen ab- 
dissoziieren kann. Durch den Gehalt einer Carboxylgruppe besitzt das 
Rhodamin B ebenso wie das Rhodamin S zwar neben basischen auch 
saure Eigenschaften, ihnen kommt also eigentlich ein amphoterer Cha- 
rakter zu. In den im Handel befindlichen Chloriden ist aber der Farb- 
stoff als Kation enthalten (vgl. Strukturformel). Bei einer Dissoziation 
wiirde also nicht ein Farbanion, sondern ein Farbkation abdissoziiert 
werden. 
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Strukturformel des Rhodamins B. (Nach MAYER 1934.) 


Aus den weiter oben mitgeteilten Ergebnissen über die Cy-Unab- 
hängigkeit der Speicherung von Rhodamin B durch Gelatine, fixierte 
und lebende pflanzliche Zellen schloß ich (DRAwERT, 1937b), daß dieser 
Farbstoff in undissoziierter Form, also als elektrisch neutrales Molekül 
vorliegen muß. Nach YAMAHA (1938) soll dagegen, obwohl er die Cy- 
Unabhängigkeit der Vitalfärbung bestätigen konnte, nach seinen Kata- 
phoreseversuchen das Rhodamin B dissoziiert sein. Zwischen px 3,5 
und 8,0 wandert der Farbstoff nach YAMAHA (1938, S. 201) zur Anode 
und bei px 2,0 zur Kathode. Zur Klärung dieser Verhältnisse bestimmte 
ich mit der früher beschriebenen Apparatur (DRAwERT 1938 b, S. 190, 191) 
den elektrischen Wanderungssinn des Rhodamins B. Wie Kurve IV in 
Abb. 1 belegt, wird meine Auffassung, daß der Farbstoff in dem unter- 
suchten py-Bereich (px 2—11,5) als neutrales Molekül vorliegt, voll- 
kommen bestätigt. Die Steighöhen des Farbstoffes sind an der Kathode 
und an der Anode für die entsprechenden py-Werte praktisch immer 
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gleich hoch. Die Angaben von YAMAHA, daB das Rhodamin B zu den 
sauren, dissoziierten Farbstoffen zu zählen ist, trifft also wohl nicht zu. 

In jüngster Zeit wurden meine Angaben, daB das Rhodamin B in 
elektrisch neutraler Form vorliegen muB, auch auf zoologischem Gebiet 
durch Monné (1938) bestätigt. Monné schreibt wörtlich: ‚Die letztere 





A 
Abb. 1. Unterschied der Steighéhen von Rhodamin 6 G (Kurve 7), S (Kurve II), 3B 
(Kurve III) und B (Kurve IV) bei verschiedenen pp-Werten in den als Elektroden dienenden 
Filtrierpapierstreifen nach 15 Min. Stromeinwirkung (220 Volt, 0,5—2,8 mA, in Kurve 17 
5—10 mA). 


Vermutung, daß Rhodamin B ein elektrisch neutraler Farbstoff sei, 

erwies sich als die einzig richtige (DRAWERT 1937).‘ 
Weiter gibt YAMAHA an, daß die wässerige Lösung des Rhodamins B 
ziemlich stark sauer reagiert (0,1% = py 3,7). Das konnte ich, wie aus 
Tabelle 1 hervorgeht, 


Die p,-Werte verschieden stark konzentrierter Rhod- ra + u 

aminlösungen in destilliertem Wasser. Elektrometrisch 5 “rs pe = 
mit Chinhydron gemessen. diese hohe Azidität auf 

das Vorhandensein der 


Tabelle 1. 











Farbstoff 1:100 1:1000 | 1:10000 | 1:100 000 2 
freien Carboxylgruppe 
Rhodamin 6G| 4,481| 4,92 | 5,20 5,30 im Rhodamin B-Molekül 
Rhodamin B 2,85 3,60 4,95 5,43 ü ü i 
Rhodamin 3B| 2.17 | 285 | 345 | 4,55 Mules Se 
Rhodamin S | 2,90 | 3,48 | 4,41 5,06 trukturformel). Das 











dürfte hier aber wohl 
kaum zutreffen. In der 
wässerigen Lösung ist das Rhodamin B stark hydrolytisch gespalten, so 
daß einmal die Farbbase als undissoziiertes Molekül vorliegt, und außer- 
dem das Cl des Farbsalzes als Anion der freien Salzsäure. Die hohe 
Azidität wird hier also wohl in erster Linie auf die in der wässerigen 
Lösung vorhandene freie Salzsäure zurückzuführen sein. Daß die freie 


1 Konzentrierte Lösung des Rhodamins 6 G. 
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Carboxylgruppe in diesem Fall nicht die Azidität der wässerigen Lösung 
bedingt, geht auch schon daraus hervor, daß die Rhodamin 3 B-Lösungen 
einen höheren Cy-Wert besitzen als die des Rhodamins B (s. Tabelle 1). 
Nach der Auffassung von YAMAHA müßte ja aber umgekehrt die 
Azidität der Rhodamin 3 B-Lösungen geringer sein, da dieser Farbstoff 
der Äthylester des Rhodamins B ist. Er enthält also keine freie 
Carboxylgruppe mehr. 

Da die elektrische Ladung für die Löslichkeit der Farbstoffe in 
organischen Lösungsmitteln ausschlaggebend zu sein scheint (vgl. Dra- 
WERT 1938b), bestimmte ich zunächst entsprechend dem Rhodamin B 
auch für die anderen Rhodamine den Ladungssinn bei den verschiedenen 
pa-Werten. Abb.1, Kurve J, zeigt die Verhältnisse für das Rhodamin 6 G. 
Bis px 9 wandert der Farbstoff eindeutig zur Kathode. In dem stark 
sauren Gebiet ist die Anode nur schwach gefärbt. Mit fallender Cy 
nimmt aber die Färbung des als Anode dienenden Filtrierpapierstreifens 
immer mehr zu, und bei den py-Werten über 10 sind die Steighöhen an 
der Anode und der Kathode gleich hoch... Über px 10—11 liegt der Farb- 
stoff also nur noch als elektrisch neutrales Molekül vor, während er 
unter py 10 zunächst schwach dissoziiert ist. Mit steigender Cy nimmt 
aber der Dissoziationsgrad dann immer mehr zu. Beim Rhodamin 6 G 
haben wir also nicht diesen schroffen Sprung vom dissoziierten in den 
undissoziierten Zustand wie beim Prune pure (s. DRAWERT 1938b), 
sondern hier ist der Übergang ganz allmählich in einem großen Intervall 
(Pr 2—10). 

Das Rhodamin 3 B verhält sich ähnlich wie das Rhodamin B, d. h. 
es ist über einen sehr großen py-Bereich nicht bzw. nur schwach disso- 
ziiert (py 4—11,5). Erst im stark sauren Gebiet unter px 4 besitzt der 
Farbstoff einen höheren Dissoziationsgrad und wandert, wie Abb. 1, 
Kurve II, wiedergibt, eindeutig zur Kathode. Das Rhodamin 3 B zeigt 
demnach genau so wie das Rhodamin 6 G das Verhalten eines typisch 
basischen Farbstoffes. 

Mit Rhodamin S ist bei den gewöhnlich von mir benutzten Strom- 
stärken (0,5—2,8 mA) keine eindeutige Wanderungsrichtung zu beob- 
achten. Der Farbstoff wandert weder an der Anode noch an der Kathode 
im Filtrierpapier. Während bei dem elektrisch neutralen Rhodamin B 
die Steighöhen bei sämtlichen py-Werten nach 15 Min. ungefähr 25 mm 
sowohl am anodischen wie auch am kathodischen Papierstreifen be- 
trugen, stieg das Rhodamin S kaum über die Eintauchzone hinaus 
(bis zu 5mm). Erst bei einer Verringerung des Widerstandes (Ver- 
kürzung der Filtrierpapierstreifen auf die Hälfte = 32 mm) und der 
dadurch bedingten Erhöhung der Stromstärke auf 5—10 mA konnte 
eindeutig der Wanderungssinn des Rhodamins S festgestellt werden. 
Wie Kurve IJ in Abb. 1 belegt, tritt beim Rhodamin S im Gegensatz 
zum Rhodamin B deutlich der amphotere Charakter in Erscheinung. 
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In dem ganzen untersuchten py-Bereich (2—11,5) liegt der Farbstoff 
in einer dissoziierten Form vor. Aber von py 2 bis ungefähr 7 wandern 
Farbkationen zur Kathode und von 7—11,5 Farbanionen zur Anode. 

Die Umladungserscheinung beim Rhodamin S läßt sich wohl dadurch 
erklären, daß es mit fallender Cy bei diesem Farbstoff nicht zu einer 
Bildung der Farbbase kommt, sondern daß der Farbstoff in den alkali- 
schen Pufferlösungen mit dem Kalium des KH,PO, bzw. des K,PO, 
ein neues Salz bildet, in dem der Farbstoff jetzt als Anion enthalten ist. 
Dies neue Farbsalz dissoziiert sofort nach seiner Entstehung, d. h. der 
Farbstoff muß im elektrischen Feld nicht mehr zur Kathode, sondern 
zur Anode wandern, wie aus Abb. 1, Kurve //, auch hervorgeht. 

Daß zur Wanderung des Rhodamins S eine höhere Stromstärke nötig ist, wird 


vielleicht durch eine große Hydrathülle der Farbionen bedingt. Doch läßt sich 
darüber noch nichts Einwandfreies aussagen. 


I. Der Einfluß der Wasserstoffionenkonzentration auf die Löslichkeit 
der Rhodamine in organischen Lösungsmitteln. 


Rhodamin 6G. Untersuchter py-Bereich: 2,0—11,3 (Phosphat- 
puffer, Methodik s. DRAWERT 1938b). Farbstoffkonzentration: 1 : 1000. 

Nach Angaben von STRUGGER (1937, vgl. Tafel I, Fig. 5) läßt sich 
aus einer wässerigen Lösung das Rhodamin 6 G mit Olivenöl ausschütteln. 
Diese Löslichkeit in organischen Lösungsmitteln erwies sich nun als 
weitgehend von der Cy der Farbstofflösung abhängig; so geht mit Chloro- 
form ausgeschüttelt bei py 2,0 nur etwas Rhodamin 6 G aus der wässerigen 
Phase in das organische Lösungsmittel. Mit fallender Cy nimmt die 
Löslichkeit des Farbstoffes im Chloroform immer mehr zu, und über 
Pu 10 läßt sich das Rhodamin 6 G quantitativ aus der wässerigen Phase 
ausschütteln. Ganz ähnlich liegen die Verhältnisse beim Olivenöl. Von 
Pa 2—6 bleibt der größte Teil des Farbstoffes in der wässerigen Phase, 
über py 7 geht dagegen der größere Teil in das Olivenöl. In den stark 
alkalischen Puffern läßt sich der Farbstoff leider nicht mehr ausschütteln, 
da das Olivenöl hier bei längerem Schütteln durch die Pufferlösungen 
verändert wird. 

Ganz anders verhält sich aber das Rhodamin 6 G gegenüber der 
Ölsäure bzw. Olivenöl + Ölsäure als Ausschüttelflüssigkeit. In diesem 
Fall ist schon bei px 2,0 das Verteilungsverhältnis des Farbstoffes 
zwischen wässeriger und lipoider Phase ungefähr 1 : 1. Bei py 3,2 ist 
die Verteilung schon ausgesprochen zugunsten der Ölsäure und von 
Pu 5,0—11,3 wird das Rhodamin 6 G quantitativ aus der wässerigen 
Phase von der Ölsäure bzw. Ölsäure enthaltenden anderen organischen 
Flüssigkeiten ausgeschüttelt. Auf das besondere Verhalten der Ölsäure 
wies ich schon beim Prune pure kurz hin (Drawerr 1938b, S. 194). 
Inzwischen konnte auch von STRUGGER (1939a) das abweichende Ver- 
halten der Ölsäure für die Löslichkeit des Berberinsulfats bestätigt 
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werden. Auch NIRENSTEIN (1920) hat schon darauf hingewiesen, daß 
ein Zusatz von Ölsäure zu Olivenöl dessen Lösungsvermögen für basische 
Farbstoffe bedeutend erhöhen kann. Auf diese Tatsache baut NIREN- 
STEIN seine „modifizierte Lipoidtheorie‘‘ der Permeabilität auf. NIREN- 
STEIN nimmt an, daß die basischen Farbstoffe mit der Ölsäure ein öl- 
saures Salz bilden, das in den neutralen Lipoiden löslicher ist als das 
gebotene Farbsalz. 


Nach Kvnx (1932) geht das rote Diäthylrhodamin (= Base des Rhodamins 
6 G) beim Erhitzen in Toluol farblos in Lösung. Beim Abkühlen wird dann die 
Flüssigkeit unter Ausscheidung von Kriställchen wieder rot. Ich unternahm auch 
mit Toluol und Rhodamin 6 G Ausschüttelversuche. Die Löslichkeit war genau so 
Pa-abhängig wie die in Chloroform, also erst über p,, 10 ging der Farbstoff quanti- 
tativ mit roter Farbe in Lösung. Beim Erhitzen blaßte auch in meinen Versuchen die 
rote Farbe im Toluol sehr stark ab und wurde nach dem Abkühlen wieder kräftiger. 
Diese Änderung der Lichtabsorption erklärt KuHN mit dem Übergang der polaren 
in die unpolare Verbindung. Das Verhalten ist insofern von besonderer Bedeutung, 
da, wie ich im folgenden schildern werde, diese Erscheinung bei den Rhodaminen 
B und 3B noch viel ausgeprägter hervortritt. 

Rhodamin B. Untersuchter py-Bereich: 2,0—11,5. Farbstoffkon- 
zentration: 1 : 1000. 


Mit Chloroform und Toluol ausgeschütteit geht das Rhodamin B 
bei allen py-Werten quantitativ, und zwar meist farblos in die organi- 
schen Flüssigkeiten. Auch ganz reines, frisch von MERCK bezogenes 
Olivenöl speichert das Rhodamin B farblos. Hier bleibt bei der Kon- 
zentration 1 : 1000 allerdings die wässerige Phase noch immer schwach 
rosa gefärbt. Aber der größte Teil des Farbstoffes löst sich unter Farb- 
verlust im Olivenöl. Nur bei px 2 ist die wässerige Phase etwas stärker 
gefärbt, aber auch bei diesem py-Wert ist die Verteilung des Farbstoffes 
zugunsten der lipoiden Phase verschoben. Im auffallenden Licht fluores- 
zieren die den Farbstoff enthaltenden organischen Lösungsmittel deut- 
lich grüngelb. Das Rhodamin B verliert also schon bei Zimmertempe- 
ratur in den neutralen organischen Lösungsmitteln seine rote Farbe, 
aber nicht seine Fluoreszenzfarbe. 


Wird den organischen Lösungsmitteln aber etwas Ölsäure hinzu- 
gesetzt bzw. wird reine Ölsäure zum Ausschütteln genommen, dann 
speichert die organische Phase auch bei sämtlichen untersuchten py- 
Werten das Rhodamin B quantitativ, aber jetzt mit ziegelrotem Farbton 
(Abb. 2). Bei der Benutzung von Olivenöl, das schon etwas Zersetzungs- 
produkte enthält (wie es gewöhnlich der Fall ist), wird der Farbstoff 
auch vom Olivenöl mit rotem Farbton aufgenommen (vgl. STRUGGER 
1937, Taf. I, Fig. 5). 

Die Lösungsversuche bestätigen also die aus den Kataphoresever- 
suchen hervorgehende Eigenschaft, daß der basische Farbstoff Rhodamin 
B in dem py-Bereich 2,0—11,5 als undissoziiertes Molekül vorliegt. 
Der Farbstoff scheint erst unter px 2 zu dissoziieren. 
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Rhodamin 3 B. Untersuchter py-Bereich 2,0—11,5. Da das Rhod- 
amin 3 B in der wässerigen Lösung eine sehr intensive Farbe besitzt, 
wurde hier für die Versuche die Konzentration 1 : 10 000 gewählt. 

Die Ausschüttelversuche mit Olivenöl ergaben, daß entsprechend den 
Ergebnissen der Kataphorese bei pg 2,0 der Farbstoff quantitativ in 
der wässerigen Phase blieb. Bei Benutzung von Toluol ging nur ein 
Teil des Farbstoffes bei py 2 in die organische Phase, während er sich 
mit Chloroform auch bei diesem py-Wert fast quantitativ ausschütteln 
ließ. Das hängt wohl damit zusammen, daß das Chloroform etwas 
Salzsäure aus der Pufferlösung aufnimmt. Dafür spricht auch die in 
diesem Fall auftretende rote Färbung des Chloroforms, während sonst 


px 2,0 3,0 5,0 7,0 8,0 10,0 11,5 





Abb. 2. Rhodamin B 1:1000 in Phosphatpuffern gelöst mit Ölsäure ausgeschüttelt. Der 
Farbstoff geht mit leuchtend roter Farbe quantitativ in die Ölsäure hinein (oben). Nur 
bei px 2 bleibt die wässerige Phase schwach rosa gefärbt. In der photographischen Schwarz- 
weiß-Wiedergabe (mit Grünfilter aufgenommen) ist der Farbton der wässerigen Phase 
bei px 2 zu dunkel. 

das Rhodamin 3B sich ebenso wie das Rhodamin B farblos in den 
neutralen organischen Flüssigkeiten löst. Bei py 3 ließ sich der Farb- 
stoff mit Toluol und Chloroform schon quantitativ ausschütteln, und zwar 
war der im Toluol gespeicherte Farbstoff vollkommen farblos, während 
er im Chloroform im auffallenden Licht schwach grünlich fluoreszierte. 
Mit Olivenöl konnte bei py 3 ein sehr großer Teil des Farbstoffes aus- 
geschüttelt werden. Auch hier verlor das Rhodamin 3 B dabei voll- 
kommen seine Farbe. Von py 5,0—11,5 war der Farbstoff dann in allen 
benutzten organischen Lösungsmitteln quantitativ löslich. 

Fügte man den neutralen organischen Lösungsmitteln Ölsäure hinzu, 
dann wurde das Rhodamin 3 B entsprechend dem Rhodamin B von der 
organischen Phase mit leuchtend rotem Farbton gespeichert, und zwar 
blieb bei px 2 ein Teil des Farbstoffes in der wässerigen Phase und von 
Pa 3,0—11,5 wurde er quantitativ ausgeschüttelt. 

Rhodamin 8. Untersuchter py-Bereich: 2,0—11,7. Farbstoffkon- 
zentration: 1 : 10 000. 


Nach den Angaben von STRUGGER (1937) ist das Rhodamin S in 
Olivenöl unlöslich. Dies konnte ich für den ganzen untersuchten py- 
Bereich bestätigen. Das Rhodamin S ließ sich weder mit Olivenöl noch 
mit Chloroform ausschütteln. Bei allen pa-Werten blieb es quantitativ 
in der wässerigen Phase. Nur aus den stark alkalischen Lösungen ging 
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etwas Farbstoff in reine Ülsäure hinein. Aus den auf S. 380 gemachten 
Angaben über die Dissoziation des Farbstoffes war die Unlöslichkeit 
in organischen Lésungsmitteln zu erwarten. 

Ich méchte noch bemerken, daB die hier aufgefiihrten Lésungs- 
erscheinungen, vor allem die Angaben, ob der Farbstoff quantitativ 
in ein organisches Lésungsmittel ging, nur fiir die angefiihrten Kon- 
zentrationen 1 : 1000 bzw. 1 : 10000 gelten. Bei höheren Konzen- 
trationen liegen selbstverständlich andere Verhältnisse vor. 


II. Der Einflu8 der Wasserstoffionenkonzentration auf die Speicherung 
der Rhodamine durch die lebende Zelle. 


Rhodamin 6 G. Mit Rhodamin 6 G, 1 : 1000 in Leitungswasser gelöst 
hat STRUGGER eine Plastidenfärbung bei Helodea erhalten (1936), und 
zwar wurde der Farbstoff in den Grana der Plastiden gespeichert (1937). 
In der Konzentration 1 : 10000 in Leitungswasser speichern nach 
STRUGGER (1938) das Cytoplasma und die Kerne in den Zellen der Ober- 
epidermis von Allium cepa-Schuppen das Rhodamin 6 G. Nach längerem 
Aufenthalt in der Farblésung nimmt auch die Vakuole etwas Farbstoff 
auf (fluoreszenz-mikroskopische Untersuchungen). STRUGGER weist 
schon darauf hin, daß die Färbungen mit Rhodamin 6 G bald schädi- 
gend auf die Zelle wirken. 

Ich führte nun Vitalfärbungsversuche mit den Ober- und Unter- 
epidermen der Zwiebeln von Allium cepa in Abhängigkeit von der Cy 
der Farblösung durch. In der Konzentration 1 : 1000 ist das Rhodamin 
6G so giftig, daß sich keine einwandfreien Aussagen machen lassen. 
Nach Kurzfärbungen mit 


Lösungen von der Kon- Die: Sieniche Dictate € © db. di 

x 2 5 e Speicherung von min urch die 

ns 1 : 10 000 ‚und einzelnen Zellbestandteile der Oberepidermen von 

bertragung der Epider- 41ium cepa (Schuppenblatter der ruhenden 
men in farblose Puffer, Zwiebel). 


Tabelle 2. 








blieben die Zellen bis zu Py Membran | Kern ytoplasma | Vakuole 
1 Stunde am Leben. Ta- 
belle 2 gibt die an der 2,04 — — -- — 
Oberepidermis erhaltenen 3,20 + os nz = 
Versuchsergebnisse wieder. 1 ps Me , = , is 
9,50 — + + — 
Aus Tabelle 2 geht her- 11.00 Fr rt à de 
vor, daB erst über py 7 11,73 ee hace did ing 














eine einwandfreie Cyto- 

plasma- und Kernfärbung zu beobachten ist, die dann über pg 11 sehr 
stark wird. Bei ruhenden Zwiebeln blieb die Vakuole immer farblos. 
An treibendem Material konnte ich aber, entsprechend den Befunden 
mit Prune pure (DRAWERT 1938b, S. 185), auch eine Vakuolenfarbung 
erhalten. In der Unterepidermis war von py 3—11 nur eine sehr 
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schwache Membranfärbung festzustellen, über py 11 speicherten dann 
aber die Vakuolen sehr stark den Farbstoff. 
Durch die große Giftigkeit ist das Rhodamin 6 G praktisch für Vital- 
färbungen unbrauchbar. 
Rhodamin B. Die Speicherung des Rhodamins B durch die Be- 
standteile des Zellinnern hat sich als unabhängig von der Cy erwiesen 
‚ (DRAWERT 1937c, STRUGGER 1938 
u.39, YAMAHA 1938). Eine Nach- 
prüfung an den Ober- und Unter- 
epidermen von Allium bestätigten 
diese Angaben. Zwischen py 2—3 
farbten sich in den Oberepidermen 
das Cytoplasma und in den Unter- 
epidermen die Vakuolen. In dieser 
hohen Cy starben jedoch die Zellen 
sehr rasch ab. Von py 3—11,5 konnte 
ich dann eine gleichmäßige Kern- 
Ab.3; Nach derViatutung mit Ehods- und Cytoplasmafirbung in der Ober 
zellen von Allium cepa entstandene große epidermis und eine Vakuolenfärbung 
Ron. in der Unterepidermis beobachten 
(Einzelheiten vgl. STRUGGER 1938 u. 39b). In den Vakuolen trat aber 
sofort eine Entmischung von kleinen Trépfchen auf, die bald zu groBen 
Tropfen zusammenflossen (Abb. 3, 
s. auch STRUGGER 1939b). 
Entsprechend den Befunden mit 
Prune pure und Rhodamin 6 G unter- 
blieb bei treibenden Zwiebeln in vielen 
Zellen der Oberepidermis die Cyto- 
plasma- und Kernfärbung, und der 
Farbstoff wurde von der Vakuole ge- 
speichert. Auch hier war eine Bildung 
von kleinen Tröpfchen zu beobachten, 
die aber nicht wie in der Unterepider- 
Abb.4. In den Vakuolen der Oberepidermis u à er 
angetriebener Zwiebeln von Allium cepa MIS sich zu großen Tropfen vereinig- 
pan eg an an ann > ten, sondern sich nur zu größeren Ag- 
à gregaten aneinanderlegten (Abb. 4). 
Rhodamin 3 B. Das Rhodamin 3 B ist meines Wissens noch nicht 
in der botanischen Vitalfärbungsmethode benutzt worden. Ich führte 
die Untersuchungen auch wieder mit den beiden Epidermen von Allium 
cepa durch. Die Farbstoffkonzentration betrug 1 : 10000. Bei px 2,0 
blieben die lebenden Zellen beider Epidermen farblos, nur in den bei 
dieser hohen Cy sehr rasch absterbenden Zellen färbten sich die Kerne 
und das Cytoplasma. In dem ganzen Bereich von py 3,0—11,5 wurde 
dann der Farbstoff gleichmäBig von den Kernen und dem Cytoplasma 
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der Oberepidermiszellen und den Vakuolen der Unterepidermiszellen 
gespeichert. Die Zellen der Oberepidermis zeigten eine ausgeprägte 
Vakuolenkontraktion, wie sie ähnlich Küster (1933) für Prune pure 
beschreibt. Die Vakuolenfärbung in den Zellen der Unterepidermen 
war zunächst diffus, dann trat, wie beim Rhodamin B, aber langsamer, 
eine Trépfchenentmischung ein. In angetriebenen Zwiebeln speicherten 
auch die Zellen der Oberepidermis das Rhodamin 3 B in der Vakuole. 
Die Färbung mit Rhodamin 3 B ist als weitgehend vital zu bezeichnen ; 
denn selbst nach einem Aufenthalt der Epidermen von über 15 Stunden 
in der Farblösung (1 : 10 000, px 5—8) zeigten die stark gefärbten Ober- 
und Unterepidermen noch ganz normale Plasmaströmung, auch in den 
Zellen mit Vakuolenkontraktion. 

Das Rhodamin 3 B verhält sich also mit Ausnahme des stark sauren 
Bereiches genau so wie das Rhodamin B, auch gegenüber Helodea cana- 
densis und H. densa. Bei H. canadensis speichern nur die Vakuolen des 
Mittelfeldes der Blattoberseite das Rhodamin 3 B und bei H. densa 
nur die Schleimzellen. Ob auch die Grana der Plastiden gefärbt waren, 
konnte ich bei dem mir zur Verfügung stehenden schlechten Winter- 
material nicht entscheiden. 

Rhodamin S. Entsprechend der Unlôslichkeit des Rhodamins S 
in organischen Flüssigkeiten (mit Ausnahme der geringen Lôslichkeit 
in Ülsäure im stark alkalischen Gebiet) konnte ich auch an lebenden 
gerbstofffreien Zwiebelepidermen keine Speicherung des Farbstoffes 
beobachten (vgl. auch STRUGGER 1937). Anders verhalten sich aber 
Gerbstoff führende Pflanzenzellen gegenüber Rhodamin S. Auf diese 
Erscheinung soll aber erst im Zusammenhang mit anderen basischen 
Farbstoffen in einer folgenden Arbeit eingegangen werden. 


IH. Der Einfluß anorganischer Salze auf die Löslichkeit der Rhodamine 
in organischen Lösungsmitteln. 

Rhodamin 6 G. Rhodamin 6 G, 1:10000 in AICI, (1—10 Vol.-Mol.) 
gelöst, war entsprechend der Cy-Lage der AICI,-Lésung (py 2,3—4,8 
bei einem pg des dest. Wassers von 5, vgl. DRAWERT 1938b) in Toluol 
nur spurenweise löslich. Mit Ölsäure konnte der Farbstoff dagegen bei 
allen untersuchten Konzentrationen quantitativ aus der wässerigen 
Phase ausgeschüttelt werden. 

Rhodamin B. Auf die Löslichkeit von Rhodamin B in Chloroform 
hatten KCl und CaCl, in den untersuchten Konzentrationen (2—10 Vol.- 
Mol.) keinen Einfluß. Aus sämtlichen Konzentrationen ließ sich der 
Farbstoff unter Verlust seiner Farbe ausschütteln. 

AICI, und AI(NO,), verminderten dagegen in der Konzentration 
1 Vol.-Mol. die Löslichkeit des Rhodamins B in Chloroform und ver- 
hinderten sie fast vollkommen in Olivenöl. Hier trat nur eine Spur 
Farbstoff unter schwachroter Anfärbung in die organische Phase (vgl. 
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hierzu die S. 386 u. für das Rhodamin 3 B beschriebenen Erscheinungen). 
10-'—10-* Vol.-Mol. hatten keine Wirkung mehr. Auf die Löslichkeit 
in Ölsäure bzw. Olivenöl + Ölsäure übte auch 1 Vol.-Mol. AICI, bzw. 
AINO,), keinen Einfluß aus (Abb. 5). 

Abb.6 gibt deutlich das unterschiedliche Verhalten der Ölsäure 
und des neutralen Olivenöls bei 1 Vol.-Mol. AICI, gegenüber Rhodamin B 


Mol. 1 10-! 10-? 10 10-* 10-5 10-* 





Abb. 5. Mit einem Gemisch von Olivenöl + Ölsäure läßt sich das Rhodamin B aus allen 
untersuchten AlCl,-Konzentrationen ausschütteln. Organische Phase oben. 


wieder. In dem Röhrchen A befindet sich zum Vergleich eine 1 Vol.-Mol. 
AICI,-Lösung + 1 : 1000 Rhodamin B. B gibt den Ausschüttelversuch 
mit reiner Ölsäure wieder. Der Farbstoff geht quantitativ mit leuchtend- 
roter Farbe in die organische Phase (oben). Unter C ist der Versuch mit 
Olivenöl dargestellt. Der Farbstoff bleibt praktisch quantitativ in der 
wässerigen Phase (unten). In der schwarzweißen Wiedergabe ist der 
c Farbton des in diesem Fall schwachrosa 
ms gefärbten Olivenöls unter C ebenso wie in 
2 Abb.2 viel zu dunkel. 

Rhodamin 3 B. KCl und CaCl, blieben 
ohne Wirkung auf die Löslichkeit des Rho- 
damins B in Toluol. Der Farbstoff ging in 
den Ausschüttelversuchen bei den Konzen- 
trationen 1—10-% Vol.-Mol. quantitativ unter 
Farbverlust in das Toluol hinein. 


Auch bei der Gegenwart von AICI, verhält sich das Rhodamin 3 B 
dem Rhodamin B sehr ähnlich. Bei 1 Vol.-Mol. AICI, blieb mit Toluol 
ausgeschüttelt der größte Teil, bei 10-' Vol.-Mol. der kleinere Teil des 
Farbstoffes in der wässerigen Phase, und bei 10-?—10$ Vol.-Mol. ging 
das Rhodamin 3 B unter Farbverlust in das Toluol. Mit Ölsäure ließ 
sich der Farbstoff aus allen untersuchten Konzentrationen mit leuchtend- 
roter Farbe ausschütteln. 

Wurde Olivenöl als organische Phase benutzt, so traten ähnlich dem Rhodamin 
B aber noch ausgeprägter von der Konzentration des AICI, abhängige Farberschei- 
nungen auf. Aus 1 Vol.-Mol. AICI, war der Farbstoff nur spurenweise, aber mit 
roter Farbe im Ölivenöl löslich. Aus 10-1 Vol.-Mol. wurde ein großer Teil des 
Farbstoffes mit schwachrotem (rosa) Farbton und aus 10-2—10* Vol.-Mol. 
wurde er fast quantitativ, aber vollkommen farblos aufgenommen. 





Abb.6. Erklärungen siehe Text. 
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Rhodamin S. Da, wie die Versuche in Abhängigkeit von der Cy 
gezeigt haben, das Rhodamin S praktisch nicht in den untersuchten 
organischen Lésungsmitteln léslich ist, wurde mit diesem Farbstoff der 
EinfluB von Salzen nicht geprüft. 


IV. Der Einfluß anorganiseher Salze auf die Speicherung der Rhodamine 
durch die lebende Zelle. 


Es wurden nur die Rhodamine B und 3 B untersucht, da das Rhodamin 
6 G die Zellen zu stark schädigt und deshalb zu keinen einwandfreien 
Ergebnissen führt, und das Rhoda- 
min S auf Grund seiner Speicherungs- 
unfähigkeit durch die gerbstofffreie 
lebende Zelle nicht in Frage kommt. 

Rhodamin B. KCl hatte auf die 
Speicherung von Rhodamin B durch 
die Zellen der Zwiebelepidermen 
keinen Einfluß. Auch in den plas- 
molytisch wirkenden Konzentratio- 
nen speicherten in der Unterepider- 
mis die Vakuolen und in der Ober- 
epidermis das Cytpolasma und die Abb.7. Oberepidermis einer angetriebe- 

= . nen Zwiebel von Allium cepa. Die Zell- 
Kerne ähnlich dem Prune pure (vgl. vakuolen haben aus einer 1 Vol.-Mol. AIC],- 
DRAWERT 1938b, S. 197, Abb. 9 bis Monet He Arm an den 
14) den Farbstoff. Ebenso blieb CaCl, 
ohne Wirkung auf die Farbstoffaufnahme. Auch bei diesem Salz speicher- 
ten die Zellen der Unter- und der Oberepidermis das Rhodamin B selbst 
aus stark hypertonischen Außenlösungen. 

1 Vol.-Mol. AICI, und AI(NO,), wirkten in den meisten Fällen auf 
die Speicherung blockierend. 10-!—10-* Vol.-Mol. hemmten aber nicht 
mehr die Aufnahme von Rhodamin B. Einzelne Zellen der Ober- und 
auch der Unterepidermis speicherten manchmal allerdings auch aus 
1 Vol.-Mol. AICI, den Farbstoff. Dies trat regelmäßig in den Zellen der 
Oberepidermis angetriebener Zwiebeln auf. Wie Abb. 7 belegt, haben 
die plasmolysierten Zellen das Rhodamin B in den Vakuolen stark 
gespeichert. 

Ich möchte hier noch eine versehentlich falsche Angabe in einer früheren Arbeit 
(DRAwERT 1937 c) richtig stellen. In der Arbeit muß es natürlich nicht 1 Mol. KCi, 
CaCl,, AICI, heißen, sondern immer 0,1 Mol., wie in dem Abschnitt „Methodik“ 
richtig angegeben ist. 

Rhodamin 3 B. Das Rhodamin 3 B zeigte ein dem Rhodamin B ent- 
sprechendes Verhalten. KCl, CaCl, in allen untersuchten Konzentra- 
tionen und AICI, in den Konzentrationen 10-1—10-$ Vol.-Mol. übten 
auf die Speicherung des Farbstoffes durch die lebende Zelle keinen 
Einfluß aus. In der ruhenden Zwiebel färbten sich wie üblich in der 
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Unterepidermis die Vakuolen und in der Oberepidermis das Cytoplasma 
und der Kern. Nur bei 1 Vol.-Mol. AICI, blieb i. a. alles farblos. Aber 
auch hier machten die Zellen der Oberepidermen angetriebener Zwiebeln 
eine Ausnahme; denn wie beim Rhodamin B trat auch in diesem Fall 
bei 1 Vol.-Mol. AICI, eine Speicherung des Rhodamins 3 B durch die 
Vakuolen ein. Es war dasselbe Bild zu beobachten wie es Abb. 7 für 
Rhodamin B wiedergibt. 


V. Bespreehung der Ergebnisse. 

Aus den mitgeteilten Versuchsergebnissen geht hervor, daB auch 
für die Rhodamine dieselben Parallelen zwischen elektrischer Ladung 
der Farbstoffteilchen, Löslichkeit in organischen Flüssigkeiten und 
Speicherung durch die lebende Pflanzenzelle bestehen wie beim Prune 
pure. Auch für die basischen Rhodamine ist der Schluß zulässig, daß 
die Rhodamine nur auf Grund ihrer Löslichkeit in organischen Lösungs- 
mitteln von der lebenden Zelle als elektrisch neutrales Molekül (wahrschein- 
lich der Farbbase) gespeichert werden (vgl. DRAWERT 1938b, S. 207). 

Ein weiterer Faktor, der die Stoffaufnahme eingreifend bestimmt, 
scheinen nach den vorliegenden Untersuchungsergebnissen freie orga- 
nische Säuren, in erster Linie wohl Fettsäuren, zu sein. Auch hier haben 
wir eine übereinstimmende Parallele zwischen lebender Zelle und Modell- 
versuch. So sind die Rhodamine B und 3 B bei Anwesenheit von 1 Vol.- 
Mol. AICI, in den meisten neutralen organischen Flüssigkeiten gar nicht 
oder nur wenig löslich, d. h. sie können kaum aus der wässerigen Phase 
mit den organischen Lösungsmitteln ausgeschüttelt werden. Dement- 
sprechend speichern die Epidermiszellen ruhender Zwiebeln aus einer 
1 Vol.-Mol. AICI,-Lésung keinen Farbstoff. Anders verhalten sich aber 
die Oberepidermiszellen angetriebener Zwiebeln, die sich nach früheren 
Angaben (DRAWERT 1937a, b, 1938a) durch eine hohe Azidität des Zell- 
saftes auszeichnen. Es handelt sich hier wohl um freiwerdende Fett- 
säuren. Diese Zellen speichern die Rhodamine nicht mehr im Cyto- 
plasma und im Kern, sondern in der Vakuole, und zwar auch aus einer 
1 Vol.-Mol. AlCI,-Lösung. Dementsprechend werden im Modellversuch die 
Rhodamine auch aus einer I Vol.-Mol. AlCI,-Lösung mit neutralen organi- 
schen Lösungsmitteln ausgeschüttelt, wenn wir ihnen freie Ölsäure zufügen. 

Die Rolle der Ölsäure im Modellversuch bzw. der freien Fettsäuren 
in der lebenden Zelle bei der Stoffaufnahme soll erst in der Mitteilung 
der an anderen basischen Farbstoffen erhaltenen Versuchsergebnissen 
eingehender besprochen werden. 

Aus den Versuchsergebnissen mit den Rhodaminen, ebenso wie aus 
den schon früher mit Prune pure erhaltenen, geht eindeutig hervor, 
daß die Permeabilität bei der Aufnahme von basischen Farbstoffen 
durch die pflanzliche Zelle nicht die allein maßgebende Rolle spielen 
kann. Es handelt sich hier, wie ja auch die Modellversuche zeigen, in 
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erster Linie um eine Erscheinung der Speicherungsfähigkeit. Für die 
Stoffaufnahme scheint vor allem der von den Speicherungsfähigkeiten des 
Zellinneren und des Außenmediums bedingte Verteilungskoeffizient des 
aufzunehmenden Stoffes ausschlaggebend zu sein. Die Permeabilitat für 
den Stoff ist notwendige Voraussetzung, tritt aber, jedenfalls bei den 
basischen Farbstoffen gegeniiber dem Verteilungskoeffizienten, als be- 
grenzender oder hemmender Faktor zuriick. 

Die Speicherungsfähigkeiten des Zellinnern und des AuBenmediums 
können nun durch die verschiedensten Faktoren geändert werden, und 
so wird der Verteilungskoeffizient je nachdem zugunsten der einen oder 
der anderen Seite verschoben. Im Modellversuch liegt z. B. fiir den 
Fall 10-3 Vol.-Mol. AICI, auf der einen Seite und Olivenöl auf der anderen 
der Verteilungskoeffizient fiir Rhodamin B oder 3B zugunsten der 
Olphase (1). Wird nun in der wässerigen Phase die AICI,-Konzentration 
auf 1 Vol.-Mol. erhôht, so verschiebt sich der Verteilungskoeffizient 
zugunsten der wässerigen Phase, d. h. der Farbstoff ist jetzt in der 
wässerigen Phase in viel größerer Konzentration als in der Ölphase (2). 
Behalten wir dies System ,,1 Vol.-Mol. AICI,/Olivenél bei und fügen 
dem Olivenöl freie Ölsäure hinzu, so wird die Speicherungsfähigkeit 
der Ölphase für Rhodamin so gesteigert, daß jetzt der Verteilungskoeffi- 
zient wieder zugunsten der Ölphase verschoben wird (3), d. h. also der 
Farbstoff befindet sich wie im Fall (1) in der Ölphase wieder in höherer 
Konzentration als in der wässerigen Phase. 

Ein ähnliches System liegt vor, wenn wir an Stelle der Ölphase die 
pflanzliche Zelle nehmen, vorausgesetzt, daß der Farbstoff permeieren 
kann. In dem oben beschriebenen System würden der Ölphase im Fall (2) 
die Ober- oder Unterepidermiszellen der ruhenden Zwiebel entsprechen 
und im Fall (3) die Oberepidermiszellen der treibenden Zwiebel. 

Auf die die Speicherungsfähigkeit bedingenden Faktoren will ich 
hier noch nicht im einzelnen eingehen. In der Zelle scheinen aber, außer 
den schon lange bekannten Gerbstoffen, vor allem die lipophilen Phasen 
und freie organische Säuren, in erster Linie wohl Fettsäuren, eine große 
Rolle zu spielen. Auf seiten des Außenmediums sind es vor allem die 
Cy und die anorganischen Salze (die auf den Zustand des Farbstoffes 
wirken, z. B. durch elektrische Ladungsänderungen). Unter anderen 
Faktoren wird wahrscheinlich auch den Dielektrizitätskonstanten beider 
Seiten des Systems eine gewisse Bedeutung zukommen. 

Aus den mit Rhodaminen erhaltenen Versuchsergebnissen geht auch 
wieder hervor, daß aus dem Ausbleiben einer Vitalfärbung nicht auf die 
Impermeabilität der Plasmagrenzschichten geschlossen werden kann. 
Wenn wir z. B. die Konzentration des Farbstoffes in 10 Grade einteilen, 
dann würde für den Fall ‚Zelle der ruhenden Zwiebel/1 Vol.-Mol. AICI, 
+ Rhodamin B‘ der Verteilungskoeffizient 0 : 10 sein, d. h. der Farb- 
stoff kann nicht in die Zelle eindringen, auch wenn er ohne weiteres 
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permeieren könnte, ebenso wie in dem entsprechenden Modellversuch 
das Rhodamin B mit Olivenöl sich praktisch kaum aus der wässerigen 
Phase ausschütteln läßt. 

Zum Schluß möchte ich noch auf die Erscheinung des Farbverlustes 
von Rhodamin B und 3 B in den neutralen organischen Lösungsmitteln 
aufmerksam machen. Von dieser Seite lassen sich wohl auch die in der 
Literatur zu findenden Angaben über das geringe ,,Permeiervermégen‘‘ 
des Rhodamins B erklären ; denn durch fluoreszenzmikroskopische Unter- 
suchungen konnte STRUGGER (1938) zeigen, wie schnell das Rhodamin B 
aufgenommen wird (die Fluoreszenzfarbe bleibt ja auch in den organi- 
schen Substanzen erhalten!). 


VI. Zusammenfassung der Ergebnisse. 

1. Die Rhodamine 6 G, B, 3B und S werden auf ihre Löslichkeit 
in organischen Lösungsmitteln (Chloroform, Toluol, Olivenöl, Ölsäure), 
auf ihre elektrische Ladung und auf ihre Speicherung durch die gerbstoff- 
freie pflanzliche Zelle hin untersucht. Es wird geprüft, welche inneren 
und äußeren Faktoren die Löslichkeit bzw. die Speicherung beeinflussen. 
Als Versuchsobjekt dienten die Ober- und Unterepidermen ruhender und 
angetriebener Zwiebeln von Allium cepa. 

2. Es besteht eine vollkommene Parallelität zwischen der elektri- 
schen Ladung der Farbstoffe, ihrer Löslichkeit in neutralen organischen 
Lösungsmitteln und der Speicherung durch die lebende gerbstofffreie 
pflanzliche Zelle. Die Rhodamine 6 G, B und 3B werden von den 
Epidermiszellen der ruhenden Zwiebel nur als elektrisch-neutrales 
Molekül auf Grund ihrer Löslichkeit in organischen Flüssigkeiten auf- 
genommen. Das umladbare Rhodamin S ist in dem ganzen untersuchten 
Pu-Bereich (2—11,5) dissoziiert und dementsprechend nicht in den 
neutralen organischen Lösungsmitteln löslich. Es wird auch nicht von 
der lebenden gerbstofffreien Zelle aufgenommen. 

3. Eine Ausnahme macht die freie Ölsäure. Ein Zusatz von Ölsäure 
zu den neutralen organischen Lösungsmitteln erhöht deren Speiche- 
rungsfähigkeit, so daß auch aus Farblösungen von bestimmter Cy- oder 
AICI,-Konzentration, aus denen die Epidermiszellen der ruhenden 
Zwiebel keinen Farbstoff aufnehmen, im Modellversuch die organische 
Phase den Farbstoff zum Teil quantitativ speichert. Diese Durchbrechung 
der Parallele ist aber nur scheinbar; denn die Oberepidermiszellen an- 
getriebener Zwiebeln, deren Zellsaft wahrscheinlich auf Grund des 
erhöhten Stoffwechsels reich an freien organischen Säuren (Fettsäuren) 
ist, verhalten sich genau so wie die Ölsäure-haltige organische Phase 
im Modellversuch. 

4. Auf Grund der Versuchsergebnisse wird geschlossen, daß der 
Permeabilität der Plasmagrenzflächen für die Aufnahme basischer Farb- 
stoffe durch die lebende Zelle nicht die allein maßgebende Rolle 
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zukommt. Ausschlaggebend für die Aufnahme oder Nichtaufnahme ist 
vielmehr der durch die Speicherungsfähigkeit des Zellinneren und des 
AuBenmediums bedingte Verteilungskoeffizient. Die die Farbstoffauf- 
nahme beeinflussenden Faktoren bewirken eine Anderung der Speiche- 
rungsfähigkeiten des Zellinneren (etwa Entstehung freier Fettsäuren, 
Änderung der Dielektrizitätskonstanten) und des Außenmediums (Cy, 
Salze, Dielektrizitätskonstante und dadurch bedingte Änderung der 
elektrischen Ladung des Farbstoffes) und damit eine Verschiebung des 
Verteilungskoeffizienten zugunsten der einen oder der anderen Seite. 
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ZUR METHODIK DER WUCHSSTOFFBESTIMMUNG. 
II. DIE EXTRAKTION VON PFLANZENMATERIAL. 
Von 
Hans Linser. 
Mit 15 Textabbildungen (28 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 24. März 1939.) 


1. Die Bestimmungsmethode. 

a) Die Vergleichbarkeit ungleichzeitiger Bestimmungen. 
In der ersten Mitteilung über die Methodik der Wuchsstoffbestim- 
mung (11) wurde darauf hingewiesen, daß zu verschiedenen Zeiten 
nn durchgeführte Versuche mit Heteroauxin an 
ar Avena-Koleoptilen untereinander größere Ab- 
weichungen zeigen als gleichzeitig durchgeführte. 
"7 Dabei konnte das Alter des verwendeten Samen- 


materials (Hafer ‚Flämings-Gold‘‘) von Bedeutung 


u ‘ sein. Es wurde daher dessen Einfluß auf das 
Wachstum und die Wuchsstoffempfindlichkeit der 
sr Koleoptilen näher untersucht. Im Laufe eines 





Jahres wurden in etwa monatlichen Abständen 
°’HILENVMMMLILIZ jeweils neu angesetzte Pasten von bestimmten 
Su REN Wey Konzentrationen einer im Dunkeln im Exsiccator 
delter Koleoptilen wäh- aufbewahrten ß-Indolylessigsäure an einem Kei- 
eines mMmungematerial getestet, das aus Samenmaterial 
nen Monaten. der Ernte 1936 stammte und ebenfalls in einem 
Exsiccator über Calciumchlorid aufbewahrt wurde. 
Abb. 1 stellt zunächst die Größe jenes Längenzuwachses unbehandelter 
Keimlinge dar, der im Verlauf der 24stündigen Versuchsdauer (während 
der die behandelten Keimlinge sich krümmten) in den verschiedenen 
Monaten erzielt wurde. Er kann als Maßstab für die Wuchsfreudigkeit 
des Keimlingsmaterials betrachtet werden und zeigt, daß diese im Lauf der 
Monate abnahm, bzw. ziemlich großen Veränderungen unterworfen war. 
Auch die Wuchsstoffwirkung gleicher Konzentrationen von ß-Indolyl- 
essigsäure änderte sich im Laufe der Monate ähnlich, und zwar sowohl 
hinsichtlich des Koleoptilzuwachses Z wie des Krümmungswinkels «. 
Abb. 2 zeigt Durchschnittswerte aus je 2 Monaten für Z und für « bei 
verschiedenen Heteroauxinkonzentrationen. 
Daß für diese Veränderungen der Empfindlichkeit wohl nicht aus- 
schließlich die Jahreszeit verantwortlich gemacht werden darf, zeigt 





Zur Methodik der Wuchsstoffbestimmung. II. 393 
z. B. die Tatsache, daB gleichzeitig zum Versuch gebrachtes Samen- 
material aus 1936 immer niedrigere «- und Z-Werte als solches aus 1937 
brachte (vgl. Abb. 3 und 4); nur das knapp nach der Ernte bereits unter- 
suchte Material 1938 blieb in seinen Z- (nicht aber «-) Werten hinter 
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Abb.2. Veränderung der 
Wuchsstoffempfindlichkeit 
der Keimlinge aus gleichem 
Saatgut mit zunehmendem 

Alter dieses Saatgutes. 
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Abb.3. Vergleich der Wuchs- 
stoffempfindlichkeit von 
Keimlingen aus verschieden 
altem Saatgut zu gleicher 
Zeit mit gleichen Hetero- 
auxinpasten. 
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Abb.4. Krümmungswinkel « 
und Koleoptilzuwachs Z bei 
Keimlingsmaterial aus Saat- 
gut verschiedener Jahrgänge 
und gleichen Heteroauxin- 
pasten (September 1938). 


dem älteren Material zurück (Abb. 4). Mit dieser Ausnahme waren die 
Winkelwerte fast durchwegs bei Keimlingen aus älterem Saatgut kleiner 
als bei solchen aus dem jüngeren Jahrgang. 

Beim Vergleich von Bestimmungen, die zu verschiedenen Zeiten bzw. 
Jahreszeiten durchgeführt wurden, ist also gewisse Vorsicht nötig, und 
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es ist anzustreben, streng zu vergleichende Proben môglichst gleichzeitig 
zur Bestimmung zu bringen. 


b) Kriimmungswinkel und Konzentration. 

Bereits in der ersten Mitteilung (11) wurde darauf hingewiesen, daß 
zwischen der Wuchsstoffkonzentration und dem Krümmungswinkel « 
in einem engen Bereich (z. B. zwischen 10-* und 10-?% Heteroauxin) 
praktisch Proportionalität besteht. Man kann bis zu einem Krümmungs- 
winkel von etwa 50° praktisch mit Proportionalität rechnen. Jedoch 
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Abb. 5. a 3-Indolyl- 
essigsäure. bd-Indolyl- 
essigsäure, in schwä- 
cherer Konzentration. 
ec Kohlrabiextrakt. 





erhält man beim Verdiinnen mancher Pasten zwar 
Gerade, doch konvergieren diese nicht gegen Null, 
sondern gegen einen endlichen Wert, wie die Abb. 5 
an 3 Beispielen zeigt. In solchen Fällen ergibt dann 
aber auch die Kontrollpaste (ohne Wuchsstoff) einen 
bestimmten Krümmungswinkel, im Beispiele der 
Abb. 5 also etwa 10°. Dieser Wert kann in solchen 
Fällen als Blindwert in Abzug gebracht werden, 
sofern der Krümmungswinkel insgesamt 50° nicht 
übersteigt. Bei einigen Pasten, die Extrakte aus 
Pflanzen enthielten, wurden auch unterhalb von 
a = 50° Abweichungen von der einfachen Proportio- 
nalität beobachtet, so daß auf Proportionalität ge- 
gründete Berechnungen nur mit Vorsicht durch- 


geführt bzw. bewertet werden dürfen. Es ist im allgemeinen vor- 
zuziehen, jede zu prüfende Substanz in mehreren Konzentrationen (Ver- 
dünnungen) zum Versuch zu bringen, wie dies in der vorliegenden Arbeit 
mehrfach geschehen ist. 


2. Die Extraktion des Wuehsstoffes aus Pfianzenmaterial. 

Zur Wuchsstoffextraktion aus pflanzlichem Material ist bereits eine 
Reihe von Methoden vorgeschlagen worden, so von THımann (15), Lar- 
BACH und Lorz (8), LAIBACH und Meyer (9, 13), BOYSEN-JENSEN (2), 
OVERBEEK (14) u. a. m. Keine dieser Methoden hat über den Wuchs- 
stoffgehalt besonders grüner Pflanzen bisher befriedigenden Aufschluß 
zu geben vermocht. So urteilt z. B. pu Buy (3) 1938 zusammenfassend: 
“When green plants have been extracted very low concentrations have 
been found, or the curvatures were irregular, or, as many investigators 


have noted, the curvatures were positive. 


” 


Es sollte im folgenden ver- 


sucht werden, diesen Unklarheiten nachzugehen und eine geeignete 
Extraktionsmethode zu finden. 


1. Ather. 


a) Das Extraktionsmittel. 


BoysEN-JENSEN (2) extrahiert das frische, nur wenig zerkleinerte 


Pflanzenmaterial mit einem Gemisch von 20 cem Äther + 1 cem 1%ige 
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Essigsäure kalt während 20 Stunden und wiederholt diese Behandlung 
anschlieBend 2—3mal. Der Abdampfriickstand wird mit verdiinnter 
NaHCO,-Lésung aufgenommen und mit Äther ausgeschiittelt. Der so 
gereinigte wässerige Anteil wird dann schwach angesäuert und 3mal 
mit gleichem Volumen Ather ausgeschüttelt. Der in Agarplattchen über- 
führte Ätherrückstand dient zur Wuchsstoffbestimmung. OvERBEEK (14) 
wendet sich gegen diese Extraktionsmethode, da der Säurezusatz zum 
Äther die Extraktionsausbeute keineswegs erhöht, infolge der Säure- 
empfindlichkeit des Auxins b (6) aber vermieden werden muß. OVERBEEK 
versetzt darum das zerschnittene, aber nicht zerriebene, frische Pflanzen- 
material je Gramm mit 25—50 ccm Äther, läßt 15 Stunden im Kihl- 
schrank stehen, trennt den Äther ab, dampft ihn am siedenden Wasser- 
bad ein und vermischt den Rückstand zur Testung mit 0,5 cem 3%igem 
Agar. Dabei ist es von besonderer Wichtigkeit, daß absolut peroxyd- 
freier Äther zur Anwendung gelangt, da selbst Äther, der nach dem 
empfindlichen Benzidintest als peroxydfrei erscheint, unter Umständen 
immer noch Heteroauxin zu inaktivieren vermag (14). LAIBACH und 
Lorz (8) arbeiteten ähnlich wie BOYsEN-JENSEN und in Anlehnung an 
die Arbeitsweise von Köcı ebenfalls mit Äther als Extraktionsmittel, 
Überführung des Wuchsstoffes in eine Carbonatfraktion und neuer- 
lichem Ausäthern des angesäuerten wässerigen Anteils. Du Buy (3) 
extrahiert das vorher in CO, eingefrorene und wieder aufgetaute Material 
mit schwach angesäuertem Wasser und dieses wiederum mit Äther oder 
Chloroform. 

Gegen die Anwendung von Äther als Extraktionsmittel bei Bestim- 
mungen kleinster Mengen von Wuchsstoffen spricht die außerordentlich 
hohe Empfindlichkeit der Wuchsstoffe gegenüber Peroxyden (14) um 
so mehr, als der Äther auch nach sorgfältiger Reinigung immer wieder 
zur Bildung von Peroxyden Anlaß geben kann, sowie die Tatsache, 
daß der Äther die pflanzliche Frischsubstanz nur unvollkommen zu 
extrahieren vermag. Da sich zudem bei feinerer Zerkleinerung des 
Pflanzenmaterials (besonders beim Ausschütteln der angesäuerten Carbo- 
natfraktion im Laufe der Aufarbeitung) fast untrennbare Schäume ! 
bilden (2), kann das zu extrahierende Material nicht hinreichend zerteilt 
werden, um quantitative Extraktion besonders größerer Mengen zu 
gewährleisten. Dazu kommt weiter, daß Äther den Wuchsstoff nur aus 
sauren Lösungen aufnimmt, Säurezusatz jedoch infolge der Säure- 
empfindlichkeit des Auxins b vermieden werden soll (14). Somit stellt 
der Äther wohl nicht das geeignetste Extraktionsmittel dar. 


2. Chloroform. 
Um die Peroxydbildung auszuschalten, verwendet THIMANN (15) 
Chloroform mit einem Zusatz von 20 Vol.-% n-HCl und verreibt damit 


1 Das Zusetzen einiger Tropfen Alkohol hat sich in einigen Fällen gut bewährt. 














396 Hans Linser: 


das frische Pflanzenmaterial. Nach zweimaliger Wiederholung dieser 
Kaltextraktion werden die vereinigten, von der Säure abgetrennten 
Chloroformextrakte eingedampft, die Rückstände mit 0,3 ccm Wasser 
aufgenommen und mit gleichem Volumen 3%igem Agar vermischt. 
BoysEN-JENSEN (2) arbeitete in ähnlicher Weise und berichtet, daß 
man „mit gleichem Erfolg Chloroform und peroxydfreien Äther für die 
Wuchsstoffextraktion benutzen‘ kann. 

Mit Ausnahme der Peroxydbildung treffen die gegen die Verwendung 
von Äther gemachten Bedenken auch für das Chloroform zu, so daß es 
ebenfalls nur mit ganz besonderer Vorsicht verwendet werden dürfte. 


3. Alkohol. 

LAıBACH und MEYER (9, 13) versetzen 10g pflanzliche Frischsub- 
stanz mit Alkohol und einigen Tropfen n/1000 Essigsäure und kochen 
2 Stunden lang am Rückflußkühler, filtrieren ab und engen die Lösung 
am Wasserbad ein. Den Rückstand verreiben sie mit 1 g wasserfreiem 
Wollfett. 

Alkohol scheint im Gegensatz zum Âther und dem Chloroform schon 
deshalb als Extraktionsmittel geeignet zu sein, weil durch ihn eine 
wesentlich bessere Durchdringung des zu extrahierenden Materials 
erzielt wird und der vorherigen ausreichenden Zerkleinerung des 
Materials nichts entgegensteht, da die Bildung von Schäumen nicht 
zu befürchten ist. 

Im folgenden Versuch wurden die 3 Extraktionsmittel miteinander 
verglichen: 

Frischer Spinat wurde mit der Rohkostmaschine ,,Rocosa“ des 
Alexanderwerks zerkleinert, von dem gut durchmischten Brei wurden 
je 20 g abgewogen und in angegebener Weise aufgearbeitet (wobei auf 
die erste Extraktion jeweils noch eine kalte, zweite Nachextraktion 
erfolgte). Als Testmethode diente die in der ersten Mitteilung beschriebene 
Pastenmethode (11). 


Aufarbeitungsvorgang : Kriimmungs- 
winkel a: 
a) Kaltextraktion mit peroxydfrei gemachtem Ather (100 ccm) in 
brauner Flasche, dunkel aufbewahrt während 24 Stunden, dann ab- 
filtriert, Äther eingedampft. Rückstand mit 2g Paste 2 : 1 verrieben 4,9 
b) Kaltextraktion mit Äther (gewöhnlich) unter Zusatz von 2 ccm 
1%iger Essigsäure. Abgetrennter Atherextrakt mit 20 ccm gesättigter 
Lösung von Na-bicarbonat ausgeschiittelt, diese abgetrennt, mit HCl 
angesäuert, ausgeäthert. Äther zur Trockne verdampft. Rückstand mit 


DOREEN ee + + + + + + nein 1e 11,70 
c) Kaltextraktion mit Chloroïorm/HCI nach K. V. Tuımann. Chlo- 
roform eingedampft. Rückstand mit 2g Paste 2 : 1 verrieben . . . 10,0° 


d) Heißextraktion mit 96%igem Alkohol: 2 Stunden am RückfluB- 
kühler gekocht, filtriert, zur Trockne eingedampft. Rückstand mit 2 g 
DEE NEE NET ine 12,7° 
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Ätherextraktion ohne Säurezusatz erwies sich als ungeeignet, da- 
gegen gaben die Chloroform- und die Ätherextraktion mit Säurezusatz 
fast ebenso hohe Wuchsstoffwerte wie die Alkoholextraktion, die den 
höchsten [also wohl wahrscheinlichsten (2)] Winkelwert brachte. Weitere 
Versuche mit verschiedenen Spinatproben zeigten jedoch, daß auch die 
Ätherextraktion mit Säurezusatz im allgemeinen keine befriedigenden 
Ergebnisse bringt, wie aus dem 




















folgenden hervorgeht. | Busen" | ABsSeereht 

1. Die durch die Ätherextraktion =. — Material 
erhaltenen Wuchsstoffwerte aus 86/1 7,9° 14,90 
pflanzlicher Frischsubstanz sind 86/2 7,10 13,0° 
wesentlich kleiner als die durch die 86/3 8,7 19,6° 
Alkoholextraktion gewonnenen: Dir Lars as 

2. Aus dem bereits mit Äther inat- Alkoholextrakt 
extrahierten Material lassen sich probe | Ätherextrakt: oe See 
mit Alkohol (nach dem oben unter d : Material 
beschriebenen Verfahren) noch be- . 80/1 5,5° 9,2° 
deutende Wuchsstoffmengen extra- 80/2 2,90 8,10 
hieren, wie das nebenstehende Bei- 80/3 4,0 8,6° 
spiel zeigt: ted = w 


Der Alkoholextraktion darf daher größere Zuverlässigkeit zuge- 
sprochen werden als der Ätherextraktion. 


b) Wuchsstoffhemmende und inaktivierende Substanzen. 


Gegen die Verwendung von Alkohol als Extraktionsmittel kann 
jedoch eingewendet werden, daß durch dieses Lösungsmittel neben dem 
Wuchsstoff auch ,,wuchsstoffhemmende Beimengungen“ (8, 9) extra- 
hiert werden können. 

Ob diese wuchsstoffhemmenden Stoffe LarBACHs als identisch mit 
der von LARSEN (10) vermuteten wuchsstoffinaktivierenden Substanz 
anzusehen sind, die er in Preßsäften von Phaseolus nachzuweisen oder 
auch mit Agar abzufangen vermochte, ist infolge der Verschiedenartig- 
keit der Methoden nicht klar zu entscheiden. Da die wuchsstoffinakti- 
vierenden Stoffe LARSENs wenigstens „zum Teil thermolabil“ sind, 
kann angenommen werden, daß fermentative Vorgänge (Oxydasen) 
daran beteiligt sind, wie dies auch THIMANN zeigen konnte. Diese Art 
wuchsstoffinaktivierender Substanzen kann in alkoholischen Heiß- 
extrakten nicht vorliegen. Es scheint auch nicht endgültig gesichert zu 
sein, daß außer vielleicht einem fermentativen Faktor bei den Versuchen 
LaARsENs ein besonderer inaktivierender Stoff vorlag. Einerseits brachte 
LARSEN nämlich eine bestimmte Menge Wuchsstoff in ein Agarplättchen, 


1 Der verwendete Äther war kurz vor Gebrauch durch Destillieren über FeSO,, 
CaO und Wasser von Peroxyden gereinigt worden. 
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das zuvor 20 Stunden lang 7 Epicotylzylinderchen getragen hatte und 
von ihnen den inaktivierenden Stoff aufgenommen haben soll, und fand 
damit geringere Kriimmungswerte als mit einem Agarplättchen, das 
die zugegebene Wuchsstoffmenge allein enthielt. Andererseits aber 
prüfte er bestimmte Wuchsstoffmengen in Agar mit und ohne Zusatz 
von Preßsaft aus Epicotylteilen mit gleichem Erfolg. Hätte er aber in 
den beiden Fällen aus den Epicotylen nicht ‚inaktivierende‘‘ Stoffe, 
sondern größere Mengen an Wuchsstoff abgefangen bzw. in dem Preßsaft 
vorliegen gehabt, so wären dieselben Ergebnisse zu erwarten gewesen, 
da durch weitere Zugabe von Wuchsstoff 
zu Wuchsstoff das Wirkungsoptimum 
überschritten und daher kleinere Winkel- 
werte hätten erhalten werden müssen. 
ce Abb. 6 zeigt Zahlen eines eigenen Ver- 
suches im Vergleich zu Zahlen von Avery 
und Mitarbeitern (1), die mit der Agar- 
methode und reinem B-indolylessigsaurem 
Kalium erhalten wurden, und die trotz 
einiger Verschiedenheiten infolge ver- 
schiedenen Keimlingsmaterials und modi- 
B-ındolylessigsaures Kahum fizierter Versuchsanstellung beide die Exi- 
Le 870798 in J'higem Agar stenz eines ausgesprochenen Optimums in 
Abb. 6. Agnemathae von Went, in der Abhängigkeit des Krümmungswin- 
(1) mit rn B-indolylessigsaurem els von der Konzentration des Wuchs- 
Zeus: 4 aus eigenem Ver-  stoffes beweisen, nach dessen Uberschrei- 
BURKHOLDER und CREIGHTON (1). tung (bei héheren Wuchsstoffkonzentra- 
tionen) die Winkelwerte wieder kleiner 
werden und so verringerten Wuchsstoffgehalt vorzutäuschen vermögen. 
Dies zeigt auch Abb. 13 an einem alkoholischen Pflanzenextrakt, der in 
Agar nach der Went-Methode geprüft wurde. 

Da eine Angabe über den Wuchsstoffgehalt des Preßsaftes selbst 
fehlt, kann aus den Versuchen LARSENs also die Existenz eines ,,in- 
aktivierenden Stoffes‘ nicht einwandfrei gefolgert werden. KoRNMANN 
(7), der ähnliche Ergebnisse mit lebenden Koleoptilteilen von Avena 
und Zea mays erhielt, nimmt keinen besonderen inaktivierenden bzw. 
hemmenden Stoff an, sondern denkt an die Wirkung oxydierender Fer- 
mente, wie sie THIMANN (15) schildert. 

In alkoholischen Heißextrakten müßte dagegen ein thermostabiler 
Hemmungskörper nicht fermentativer Natur vorliegen, der entweder 
das Wirksamwerden des Wuchsstoffes verhindert oder aber als Ant- 
agonist des Wuchsstoffes die Zellstreckung zu hemmen vermag. Solche 
hemmenden Beimengungen fanden LarBACH und Lorz (8) in Tomaten, 
doch ist es noch unbewiesen, ob es sich dabei um einen allgemein ver- 
breiteten Faktor handelt. 
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Die Entfernung dieser im Tomatensaft beobachteten hemmenden 
Beimengung gelingt nach Larsacu (8) mit Tierkohle. Dabei muß frei- 
lich berücksichtigt werden, daB die echten Auxine (ihrer Konstitution 
entsprechend) von Tierkohle leicht adsorbiert werden können (3), und daß 
pu Buy tatsächlich in seinen Versuchen teilweise Adsorption feststellen 
konnte; er fand in allen Fällen in den unbehandelten Extrakten mehr 
Wuchsstoff vor als in den mit Kohle behandelten (3). Eigene Versuche 
in dieser Richtung brachten ähnliche Ergebnisse, doch konnte mitunter 
durch die Tierkohlebehandlung tatsächlich eine Steigerung der Wuchs- 
stoffwerte (x) gegenüber dem unbehandelten Extrakt festgestellt wer- 
den. Daraus allein darf nun freilich nicht auf das Vorhandensein eines 
Hemmstoffes geschlossen werden, da solche Fälle auch durch eine 
Konzentrationsverminderung infolge teilweiser Adsorption an Tierkohle 
erklärbar waren. 


So ergab z. B. die Paste eines Alkoholextraktes aus Stoppelrüben 
einen Winkel « von + 20,6°; derselbe Extrakt zeigte nach Tierkohle- 
behandlung einen solchen von — 11,5%. Ein Extrakt aus Bryophyllum 
brachte ohne Tierkohle ein « von + 17,1°, mit Tierkohle ein « von 
— 13,9° (Vs. 166). Eine Gegenüberstellung der entsprechenden Werte 
für den Koleoptilzuwachs Z zeigt jedoch, daß in beiden Fällen durch die 
Tierkohlebehandlung eine Verminderung der Wuchsstoffwirksamkeit der 
Extrakte eingetreten ist, die sich nur im Winkelwert nicht äußerte, weil 
dieser oberhalb des Maximums seiner Beziehung zur Konzentration 
gelegen hat, und daher eine Verminderung der Konzentration eine Steige- 
rung des Winkelwertes zur Folge haben mußte (vgl. dazu 11). Die 
Abbildungen 7, 8, 10 und 12 zeigen, daß bei Pflanzenextrakten auch 
durch Verdünnen ansteigende Winkelwerte erhalten werden können. 


Daß das Auftreten positiver 




















Winkelwerte ebenfalls kein Grund Koleoptilzuwachs Z bei 
zur Annahme eines Hemmstoffes - mit Tier- 
Pfl unbe kohle be- 
sein muB, sondern einfacher als is handeltem | pandeltem 
die Folge besonderer Wuchsstoff- Extrakt 
quertransportverhältnisse in der s u 
à toppelrüben .| 6,3 1,7 
Koleoptile betrachtet werden darf, Riptphelidn . .1 36 un 2,0 ve 





wurde bereits früher gezeigt (11). 


Die Annahme eines allgemein verbreiteten Hemmungsstoffes, der in 
alkoholischen Extrakten vorliegen kénnte, ist nach diesen Befunden 
nicht zwingend notwendig, dagegen ist die Anwendung von Tierkohle 
nicht einwandfrei. Eine Feststellung der Adsorptionsverhältnisse an 
Modellversuchen war infolge Mangels an echten Auxinen und näherer 
Kenntnis des in bestimmten Extrakten vorliegenden Wirkstoffes nicht 
möglich. Die Frage des ,,Hemmungsstoffes“‘ muß in weiteren Versuchen 
der Klärung nähergebracht werden. 
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3. Das Verhalten des Wuchsstoffes aus Pflanzenextrakten 
an der Avena-Koleoptile. 
Die Extraktion verschiedener Pflanzen wurde nach AbschluB der 
Vorversuche allgemein so durchgeführt, daß etwa 15—80 g des frischen 
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Pastenkonzentration Pastenkonzentraton 
Abb. 7. Kohlrabiextrakte in verschiedenen Verdiinnungen. 


Materials durch die Maschine! getrieben und sofort mit 100—250 cem 
96% igem Alkohol übergossen wurden. Nach 24stündigem Stehen bei 
Zimmertemperatur wurde der Alkohol 
abgesaugt, die Rückstände wurden 
mit frischem Alkohol !/, Stunde lang 
am Rückflußkühler gekocht und die 
vereinigten alkoholischen Lösungen 
am kochenden Wasserbad eingedampft. 
(Daß die Extraktion eine vollständige 
war, zeigte die Chlorophyllfreiheit des 
extrahierten Materials; wenn nötig, 

















\ wurde die Extraktion nochmals mit 

‚gl L + frischem Alkohol wiederholt). Die 
a = PT. ita ol CAE, Abdampfrückstände wurden gewogen 
En zu Z à —+ und mit soviel Wollfett (und wenn 
a N. PER, ‘ nôtig etwas Wasser) verrieben, daB 
Abb. 8 die Paste zusammen mit dem Ex- 


Vergleich der Krümmungswinkel von traktionsrückstand insgesamt 1/,) der 

bei verschiedenen Konzentrationen. zur Extraktion verwendeten Frisch- 

substanz betrug. Aus diesen mit 

1/1" bezeichneten Pasten wurden jeweils Verdünnungen hergestellt 
(°/10—/1000)- 


1 „Rocosa‘‘, Alexanderwerk. 
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Bei Extraktion aus Kohlrabipflanzen zeigte sich zunächst, daß in 
prinzipiell gleicher Weise wie bei Heteroauxin (vgl. 11) der Krümmungs- 


winkel « mit steigender Konzentration des 
Extraktes in der Paste erst ansteigt, ein Maxi- 
mum erreicht, dann schnell abfällt und sogar 
positiv wird (Abb.7). Ein wesentlicher Unter- 
schied aber fällt sofort auf: Während bei der 
Verdünnung von B-Indolylessigsäure der Win- 
kel « ein Maximum von 200—400° erreicht 
(vgl. Abb. 2—4), liegt hier das Maximum bei 
nur etwa 60°, obwohl die !/,-Paste positive 
Winkel von einer Größe gibt, wie sie selbst 
bei 1% B-Indolylessigsäure nur ausnahmsweise 
beobachtet werden können. 


Die Extraktpasten ergaben also eine andere 
Charakteristik der Beziehung des Krümmungs- 
winkels « zu ihrer Konzentration als z. B. die 
B-Indolylessigsäure oder ihre Salze. Abb. 8 
zeigt diese Verhältnisse deutlich; die unter- 
halb von 40° liegenden «-Werte wurden dabei 
mit der für B-Indolylessigsäure gültigen Kurve 
zur Deckung gebracht, so daß das wesentlich 
andere Verhalten der höheren Pastenkonzen- 
trationen klar sichtbar wird. (Daß nicht nur 
alkoholische, sondern auch Ätherextrakte sich 
derartig verhalten, zeigt die zum Vergleich 
eingetragene Kurve für einen Ätherextrakt aus 
Markstammkohl.) — 


Man könnte nun wieder an einen Hem- 
mungsstoff denken, der die Depression der 
Kurve für « hervorrufen würde. Dann müßte 
freilich auch Z, als Maßstab des gesamten 
Wuchsstoffeffektes (11), eine deutliche Depres- 
sion bei Konzentrationen von über 4/19) gegen- 
über der Kurve von B-Indolylessigsäure auf- 
weisen. Daß dies nicht der Fall ist, zeigen die 
Kurven der Abb. 9, die in der Mehrzahl einen 
gleichmäßigen Anstieg erkennen lassen, sowie 
Abb. 10, in der die Kurve für Z des Extraktes 
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Abb. 9. Der Koleoptilzuwachs 
Z bei Kohlrabiextraktpasten 
(vgl. Abb. 7). 


138/1 mit der für B-Indolylessigsäure fast völlig zur Deckung gebracht 
werden konnte. Trotzdem hier aber die Z-Werte des Extraktes dieselben 
sind wie bei B-Indolylessigsäure, bleiben die ,,d““-Werte (also die Krüm- 
mungswinkel «) hinter denen von Heteroauxin zuriick. AuBerdem liegt 
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Zr im Falle der Kohlrabiextrakte das Maximum 
at bei geringeren Konzentrationen als beim 
wb Heteroauxin. 

wt Die Avena-Koleoptile reagiert also auf die 
wb Extraktpasten in anderer Weise als auf Hetero- 


Qe 
8 
T 


auzinpasten. Es darf daraus geschlossen 
werden, daß in der Pflanze wahrscheinlich 











tr 

at ein anderer '/uchsstoff als Heteroauxin vor- 

6+ / liegt!. Dieses andere Verhalten müßte, um 

st ae die relativ kleinen «-Werte im Verhältnis zu 

2 ome Z verständlich zu machen, seine hauptsäch- 
= lichste Ursache in einem gegeniiber Hetero- 

2 - i , auxin erhöhten Quertransport, also wohl in 
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76 F7 2 
si Pass Er - 7% den physikalischen Eigenschaften des Stoffes 
ws à we hm haben. Abb. 11 zeigt den Quertransport bei 
G— Extraktpasten; der ganz ähnlich wie bei 
nee een = oe Heteroauxin, nur in größerem Ausmaße, 
kleinere Winkelwerte (,,d“) als vorliegt und mit steigender Konzentration 


Heteroauxin. o Extrakt- = . 
paste. x----Heteroauxinpaste. — eTwartungsgemäß — ansteigt. 


Es interessiert in diesem Zusammenhang, 
daß Went und THIMANN (17) dreierlei Wirkungstypen von Wuchs- 
stoffen unterscheiden, die sie dreierlei Konstitutionstypen zuordnen: 

1. An der Avena-Koleoptile starke Krüm- 
mungen und starkes gerades Wachstum (Hetero- 
auxin). 

2. An der Avena-Koleoptile schwache Krüm- 
mungen und starkes, gerades Wachstum (Inden- 
3-essigsäure). 

3. An der Avena-Koleoptile keine Krümmun- 
gen, aber trotzdem starkes gerades Wachstum 
(Cumaryl-l-essigsäure oder Benzofuran-2-essig- 
säure; auf die hohe Quertransportgeschwindig- 
keit der letztgenannten Substanz hat Tui- 
MANN (16) hingewiesen). 

Die beiden letztgenannten Substanzen waren 
leider nicht zugänglich, es konnte daher nicht 
experimentell bestätigt werden, was alle Wahr- 
bel Kohlrabietenmunort  scheinlichkeit für sich hat: nämlich daß der 

Unterschied der drei Stoffe im Hinblick auf die 
Krümmungswinkel vorwiegend auf verschiedener Größe ihres Quertrans- 
portes beruht. Heteroauxin hätte danach die geringste, Cumaryl-l-essig- 
säure die größte Quertransportgeschwindigkeit in der Avena-Koleoptile. 

ı Z.B.die echten Auxine; J. LEFÈVRE (Compt. rend. 206, 1675 (1938) glaubt, bei 
manchen Pflanzen auch das natürliche Vorkommen von Heteroauxin nachweisen 
zu können. 
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Wenn also bereits synthetische Körper bekannt sind, die sich ähnlich 
verhalten wie die Extrakte, kann mit Wahrscheinlichkeit angenommen 
werden, daß das Verhalten von « bei Extraktpasten der Besonderheit 
des in ihnen enthaltenen Wuchsstoffes entspringt und nicht etwa auf 
störende Beimengungen zurückgeführt werden muß!. Es ist freilich 
zu erwarten, daß neben der Charakteristik des Quertransportes auch die 
Charakteristik der Konzentrationsabhängigkeit von Z (also die Reaktion 
der Wachstumsgeschwindigkeit der Koleoptile auf die Wuchsstoffe) 
eine je nach der Natur des Wuchsstoffes verschiedene ist; durch das 
Zusammenwirken beider Faktoren könnte die Entstehung der oft beob- 
achteten, ziemlich hohen, positiven Winkelwerte gut erklärt werden. 


4. Die Berechnung der Wuchsstofftestergebnisse von Pflanzenextrakten. 

Die Verschiedenheit zwischen Heteroauxin und der in Pflanzen- 
extrakten vorhandenen Substanz macht es unmöglich, bei bestimmten 
von Pflanzenextrakten erhaltenen Winkelwerten an einer Heteroauxin- 
eichkurve die entsprechenden Heteroauxinkonzentrationen abzulesen und 
so den Wuchsstoffwert des Extraktes etwa in Milligrammen Heteroauxin 
auszudrücken. Es wurde deshalb auf einen direkten Vergleich mit 
Heteroauxin verzichtet und der relative Maßstab des Krümmungs- 
winkels beibehalten. 

Die Testung nach « muß sich daher auf den verhältnismäßig engen 
Proportionalitätsbereich von 0—50° beschränken. 

Von diesen, innerhalb der angegebenen Grenzen experimentell 
bestimmten Winkelwerten (x)?° können alle benötigten Größen errechnet 
werden. Diese bei den weiteren Arbeiten benutzten Maßzahlen sind: 

a) Der Wuchsstoffwert der Frischsubstanz, gleich dem Krümmungs- 
winkel (x) 5° dividiert durch den Verdünnungsgrad der Paste, wobei 
die Extraktpaste !/, = 1 gesetzt ist; 

b) die Wuchsstoffzahl der Gesamtpflanze, gleich dem Wuchsstoffwert 
der Frischsubstanz mal dem Gesamtfrischgewicht der Pflanze; 

c) der Wuchsstoffwert der Trockensubstanz (oder einer anderen Be- 
zugsgröße), gleich der Wuchsstoffzahl der Gesamtpflanze dividiert durch 
den Gesamtgehalt der Pflanze.an Trockensubstanz (oder der entsprechen- 
den Bezugsgröße). 


5. Der Wuchsstoffgehalt verschiedener Pflanzen. 

Die Aufarbeitung verschiedener Pflanzen im Höhepunkt ihrer vege- 
tativen Entwicklung zeigte, daß der Wuchsstoffgehalt verschiedener 
Pflanzen ganz außerordentlich große Unterschiede aufweist. 

In Abb. 12 sind die Werte für den Koleoptilzuwachs Z und den 
Krümmungswinkel (ausgedrückt als ,,d‘‘, vgl. 11) einiger Extrakte aus 


1 Die endgültige Entscheidung wird vielleicht auf dem Wege der Adsorptions- 
analyse erreichbar sein. 
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verschiedenen Pflanzen bei verschiedenen Verdünnungen einander 
gegenübergestellt, die die große Unterschiedlichkeit der Pflanzen im 
Hinblick auf ihren Wuchsstoffgehalt zeigen. Während z. B. bei Erbsen, 
Kopfsalat, Stoppelrüben oder Weißkraut keine, die mittlere Abweichung 
wesentlich überschreitenden Z-Werte beobachtet werden konnten, zeigten 
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Abb. 12. Die Wirkung von alkoholischen Extrakten aus verschiedenen Pflanzen in ver- 
schiedenen Verdünnungen (Lanolinpasten) auf den Krümmungswinkel « (hier als ,,d“ 
in Millimetern ausgedriickt) und den Koleoptilzuwachs Z. Auf der Abszisse ist die Ver- 
dünnung der Extraktpaste angegeben. Die Extraktpasten selbst betrugen '/,, der auf- 
gearbeiteten Frischsubstanz. (Bei Erbsen, Kopfsalat und Stoppelrüben liegt ,,d‘‘ infolge 
eines für diese Versuche relativ hohen Blindwertes für Z, teilweise etwas höher als Z. 
Diese Abweichungen liegen innerhalb des mittleren Fehlers und sind nicht zu bewerten. 
So müssen die Z-Werte bei dem Versuch mit Kopfsalat um 1 mm größer gedacht werden 
als sie hier, infolge des um diesen Wert zu hoch gefundenen Blindwertes, gefunden wurden.) 
Obere Reihe: Pflanzenextrakte mit hohem Wuchsstoffgehalt. Untere Reihe: Pflanzen- 
extrakte mit niedrigem Wuchsstoffgehalt. 


Rotkraut, Rosenkohl, Rapko und Möhren selbst noch in 10- bis 100- 
facher Verdünnung ziemlich hohe Werte für Z, also den vielfachen (100-, 
zum Teil sogar 1000fachen) relativen Wuchsstoffgehalt. 

Der Wuchsstoffwert der Frischsubstanz betrug (in abgerundeten 
Zahlen) z. B. bei: 


Spinat . . . 16 Kopfsalat . . . 200 Rapko . . . 2700 
Lauch . . . . 17 Endiviensalat . 230 Kohlrabi . . 3000 
Tabak . . . . 20 Möhren. . . . 1400 Rosenkohl . 3 300 
eyo Markstammkohl 1800 Rotkraut . 4000 


Erbsen. . . . 36 Sellerie . . . . 2100 Hydrakohl . 19 100 
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Da es sich bei diesen Untersuchungen 
meist nur um Einzelpflanzen handelte, 
dürfen diese Angaben nicht verallgemeinert 
werden; sie sollen nur einen Überblick ge- 
ben, in welch verschiedenem Maße Pflanzen- 
extrakte wuchsstoffwirksam sind bzw. wie 
verschieden große Wuchsstoffkonzentratio- 
nen in verschiedenen Pflanzen vorliegen 
können. Daß Ergebnisse, wie die eben ge- 
schilderten, nicht nur bei Anwendung der 
Pastenmethode erhalten werden können, 
sondern auch mit der Wentschen Agar- 
methode, zeigte ein Versuch, bei dem der 
Abdampfrückstand eines alkoholischen Ex- 
traktes aus Hydrakohl mit Wasser aufge- 
nommen und in verschiedenen Konzentra- 
tionen im Verhältnis 1:1 mit 5% Agar 
vermischt (1 Stunde lang bei 100° C erhitzt) 
worden war und dann an einmal decapitier- 
ten Avena-Keimlingen geprüft wurde. Par- 
allel dazu kamen dieselben Extraktkonzen- 
trationen in Form von Lanolinpasten an 
anderen Avena-Keimlingen nach der Pasten- 
methode zur Anwendung. Die Ergebnisse 
beider Versuthe sind der Abb. 13 zu ent- 
nehmen und zeigen, daß auch die Agar- 
methode erst bei etwa 1000facher Ver- 
dünnung des Extraktes Winkelwerte bringt, 
die unterhalb des Maximums der Wirkungs- 
kurve liegen. Diese Tatsache mahnt bei der 
Bewertung mancher mit der WEnT-Methode 
erhobenen Befunde zur Vorsicht. 

Der auf Frischsubstanz bezogene Wuchs- 
stoffgehalt einer bestimmten Pflanze (Spe- 
zies) unterliegt im Lauf der Vegetations- 
periode ebenfalls Schwankungen, doch sind 
diese, wie die folgende Tabelle beweist, nicht 
so groß wie die eben erwähnten Unterschiede 
zwischen den verschiedenen Pflanzenarten. 

Bei allen hier untersuchten Pflanzen er- 
höht sich der Gesamtwuchsstoff der Pflanze 
im Laufe des vegetativen Wachstums ähn- 
lich der Gesamtpflanzenmasse ziemlich 
schnell und stark. Dabei steigen (mit 
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Abb. 13. Alkoholextrakt aus 
Hydrakohl, mit Wasser aufge- 
nommen und in Agar bzw. Lano- 
linpaste überführt. Bei der Kon- 
zentration ,,'/." ist der Wuchs- 
stoffin gleicher Konzentration in 
der Pasteoderim Agar vorhanden, 
wiein der aufgearbeiteten Pflan- 
zenfrischsubstanz. Oben: WENT- 
sche Agarmethode (einmalige De- 

capitation): mit ansteigender 
Extraktkonzentration im Agar 
steigen die Krümmungswinkel bis 
zu einem Maximum an, sinken 
aber bei weiterem Anstieg der 
Konzentration schnell wieder ab, 
wodurch zu niedere Wuchsstoff- 
mengen vorgetäuscht werden kön- 
nen. Hier werden, ähnlich wie 
bei der Pastenmethode, erst nach 
Verdünnüng des Extraktes (auf 
das 1000fache) Winkelwerte, die 
unterhalb des Maximums liegen, 
erreicht. Unten: Zum Vergleich 
dieselbenExtraktkonzentrationen 
mit der Pastenmethode getestet. 
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falls sind die Schwan- 


Aq wurden die Körner mit- 
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Ausnahme von Kohlrabi) auch die auf Frischsubstanz bezogenen Werte 
leicht an, was zeigt, daß jeweils mindestens soviel Wuchsstoff gebildet 
wird, als der neugebildeten Menge an Pflanzensubstanz entspricht, so 

daB also die Wuchsstoffkonzentration in der Pflanze durch das Wachs- 
tum im allgemeinen nicht gesenkt, im Gegenteil meist sogar etwas 
gesteigert wird. Jeden- 




















Unter. | Vebestottwert |. cnestott- 
Pflanze! sucht zahl der 
am Frisch- 'Trocken- Gesamtpflanze 
substanz |substanz 
Tabak . 27. 6. 13,8 188 5,3 
a * 14,5 182 36,9 
28. 7. 30,5 — 2945 
9. 8. 32,1 237 7593 
Spinat (I) 4. 5. 11,2 108 38,2 
11. 5. 20,1 180 149 
30. 5. 21 150 158 
Spinat (II) . | 27. 9. 15,9 189 21,8 
7.10. 16,4 187 65,1 
14.10. 24,1 234 125 
28.10. 20,3 150 110 
27. 4. 27,3 172 15,8 
7. 6. 13,9 59 105 
29. 6. 27,7 90 199 
26. 7. 34,3 78 199 
Kohlrabi . 23. 8. | 3850 424002 31502 
15. 9. } 2965 309002 43700? 
17.10. | 2255 182002] 2300002 
1.11. | 4805 375002} 746000? 


samt dem Quellungswasser 
aufgearbeitet. 

























2 Abgerundet. 


Nach einer 1- | betrug der Wuchs- 
lungs- bzw. Kei- desKor- 
mungsdauer von nes (bei Gerste) 
Stunden % 

0 100 

15 83 

30 62 

54 69 

78 59 

102 66 

120 55 





kungen der Wuchsstoffkonzentration innerhalb einer Pflanze nicht so 
groß wie die Unterschiede verschiedener Pflanzenarten voneinander, so 


daß bestimmten Pflanzen bestimmte, 
relativ eng begrenzte Wuchsstoffkon- 
zentrationsbereiche zukommen, die für 
sie charakteristisch sind und während 
des normalen Wachstums beibehalten 
werden. 

Bei einigen Versuchen an keimen- 
den Samen konnte festgestellt werden, 
daß während des Quellungsvorganges 


. (bei Gerste) eine Vermehrung des in 


aktiver Form vorliegenden Wuchsstoffes 


eintritt, und daß dabei ein Teil dieses Wuchsstoffes an das Wasser, 
in dem die Körner quellen, abgegeben werden kann (siehe dazu Abb. 14 


1 Jeweils Durchschnitt aus Versuchen mit verschiedener Düngung. Die Wur- 
zeln der Pflanzen wurden nicht mitverarbeitet. 
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und 15)'. Diesem Anstieg folgt jedoch sehr bald eine Abnahme des 
Gesamtwuchsstoffes des Kornes (vgl. die vorstehende Tabelle), eine 
Tatsache, die schon seit längerer Zeit bekannt ist (12) u. a. m. 
Daraus folgt, daß es im Lauf der Entwicklung 70%. 

des Keimlings zur erwachsenen Pflanze ein Mini- i L 
mum geben muß (vgl. 13), bis zu dem der gl — 
Wuchsstoffgehalt sinkt (solange die Pflanze ihren 
Reservewuchsstoff aus dem Endosperm ver- zL 
braucht, ohne selbst neuen Wuchsstoff in aus- 
reichender Menge zu bilden), und nach dessen , | 
Überschreitung der Wuchsstoffgehalt (nun infolge | 
der inzwischen erworbenen Fähigkeit der Pflanze, ~ |. 
Wuchsstoff selbst neu zu bilden) wieder ansteigt. 






Zusammenfassung. x 

1. Beim längeren Lagern von Samen (Avena) #! 
verändert sich die Empfindlichkeit der daraus 
gezogenen Keimlinge gegenüber B-Indolyl-essig- 7, 
säure. Älteres Material ist im allgemeinen weniger 0 mm Suhl 

6 “une Sod Quellung Keimung 
empfindlich als jüngeres. 

2. Die Vor- und Nachteile der zur Wuchsstoff- gr en 
extraktion aus Pflanzen verwendeten Extraktions- Kornes steigt zunächst an, 
mittel werden besprochen und eine Alkoholextrak- re es sr PS 4 ai 
tionsmethode beschrieben. 

3. Der aus Pflanzen mit Alkohol extrahierte Wuchsstoff verhält 
sich an der Avena-Koleoptile (Pastenmethode) anders als B-Indolyl- 
essigsäure: bei gleicher Wirkung auf das Gesamtwachstum (Koleoptil- 
zuwachs Z) bleiben die Krümmungswinkel (x) kleiner als beim Hetero- 
auxin; ihr Maximum liegt bei höherer Verdünnung; sie sind bei kon- 
zentrierteren Pasten stärker positiv als beim Heteroauxin. 

4. Extrakte verschiedener Pflanzenarten enthalten Wuchsstoffmengen 
sehr verschiedener Größenordnung. Die gefundenen Extremwerte ver- 
halten sich etwa wie 1: 1000. 

5. Im Verlauf des Wachstums bilden die Pflanzen so viel Wuchsstoff 
neu, daß der Wuchsstoffgehalt der Frischsubstanz im allgemeinen nicht 
sinkt, sondern meistens sogar etwas ansteigt; die absolute Wuchsstoff- 
menge je Pflanze steigt, deren Massenproduktion entsprechend, stark 
und schnell an. 

1 Diese Feststellung steht in gewissem Widerspruch zu den Angaben von 
CHOLODNY (4), der bei Hafer im ruhenden Korn keinen aktiven Wuchsstoff nach- 
weisen konnte. Es sei deshalb kurz der Aufarbeitungsvorgang beschrieben, der 
bei den hier geschilderten Versuchen zur Anwendung kam: 30 g Körner wurden 
mit 100 ccm Wasser versetzt und sofort 5 Min. lang gekocht, dann sogleich zer- 
mahlen, mit etwa 300 cem 96%igem Alkohol versetzt und wie sonst üblich weiter- 
verarbeitet. 
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6. Bei der Quellung von (Gersten-) Samen tritt Neubildung von 
aktivem Wuchsstoff ein; während der anschlieBenden Keimung sinkt 
der Wuchsstoffgesamtgehalt der Pflänzchen langsam ab. Zwischen 
Keimung und Heranwachsen der Pflanzen liegt ein Minimum des Wuchs- 
stoffgehaltes. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universität Marburg.) 
ZUM FEINBAU DER ZELLWAND IN WURZELN. 


Von 
Hans v. Wrrscx. 


(Eingegangen am 21. April 1939.) 


Die Erkenntnisse der modernen Strukturchemie, der Réntgen- und 
Polarisationsoptik gestatten es heute, ein bis ins einzelne gehendes Bild 
vom Aufbau vieler hochpolymerer Naturstoffe zu entwerfen, das nicht 
nur als ein Schema der molekularen Struktur gewertet werden darf, 
sondern sicher schon in hohem Maße den tatsächlichen Verhältnissen 
entspricht. Für das Verständnis pflanzlichen Wachstums mit am be- 
deutungsvollsten und am weitesten fortgeschritten ist die Aufklärung der 
Feinstruktur der Zellulosezellwand. Was darüber bis heute bekannt ist, 
ist in erschöpfender Weise von Frey-WyssLing (1935, 1938) dargestellt 
worden. Diese Erkenntnisse wirkten bald auch anregend auf das Studium 
der Physiologie des Streckungswachstums, und es mehrten sich die Ver- 
suche, die verschiedensten Wachstumserscheinungen, wie Appositions- 
und Intussusceptionswachstum, die Erhöhung der Membranplastizität 
unter dem Einfluß von Wuchsstoffen, vom Standpunkte des Membran- 
feinbaues aus verstehen zu lernen. Es zeigte sich im Laufe der Unter- 
suchungen, daß junge, streckungsbereite Meristeme stets Röhrenstruktur 
aufweisen, d.h. also, daß das Zellulosegerüst der jungen Membranen 
parallel zur Ebene der Zellwände, aber quer zur Streckungsrichtung des 
Gewebes orientiert ist. Die Sekundärwände älterer Zellen können diese 
Struktur beibehalten, oder keine "bevorzugte Orientierungsrichtung 
bezüglich der Tangentialaufsicht mehr zeigen, oder aber, z. B. bei Bast- 
fasern, langsgerichtete Zellulosemicelle aufweisen (FREY-WyssLinG 1938). 
Bonner (1935) wies in seinen Untersuchungen über den Mechanismus der 
Zellstreckung auf Grund der Micellartheorie bereits kurz darauf hin, 
daß in den von ihm untersuchten Fällen die Zellwände von Parenchym- 
zellen, die sich nur stark verlängern, Röhrenstruktur beibehalten, während 
solche, die sich auch beträchtlich in die Quere strecken, wie z. B. das 
Parenchym von nach hinten dicker werdenden Wurzeln, Folienstruktur 
besitzt, also keine Orientierung der Zellulosemoleküle in tangentialer 
Aufsicht zeigt. BONNER arbeitete mit unter dem Deckglas plattgedrückten 
Organhälften oder mit frischen, etwa 100 dicken Schnitten. Es stellte 
sich aber im Laufe späterer Untersuchungen heraus, daß die optische 
Reaktion der Zellwände unter dem Polarisationsmikroskop nicht immer 
ohne weiteres Rückschlüsse auf die tatsächliche Anordnung der Zellulose- 
micelle erlaubt. Durch Turgordehnung kann infolge photoelastischer 
Effekte eine entgegengesetzt gerichtete Spannungsdoppelbrechung auf- 
treten, die die Orientierungsdoppelbrechung der Zellulose abschwächen 

















410 Hans v. Witsch: 


oder in manchen Fällen sogar überkompensieren kann (FREY-W YssLING 
und ScHocH-BopMER 1938). 

Für Untersuchungen über den Zusammenhang zwischen dem Feinbau 
der Zellwand und dem Verhalten der Zellen im Laufe der Entwicklung 
scheint mir das Rindenparenchym von Wurzeln besonders geeignet, 
da hier Parenchymzellen vorliegen, die je nach dem Typ der Wurzeln 
ganz verschiedenes Verhalten zeigen. Je nachdem, ob dünn bleibende 
Wurzeln, etwa einer Graminee, sich in den basalen Regionen verdickende, 
wie etwa die Keimwurzel von Helianthus, oder gar kontraktile Zugwurzeln 
vorliegen, strecken sich die Zellen des Rindenparenchyms im groBen ganzen 
nur in die Lange oder auch in die Breite, oder sie runden sich, wie in 
Zugwurzeln, sogar tonnenfürmig ab. So erschien es mir von Interesse, 
Wurzeln der verschiedenen Typen auf den Feinbau ihrer Zellwände zu 
untersuchen und dabei gleichzeitig unter Berücksichtigung der damals 
noch nicht erkannten Fehlerquellen die BoNNERschen Angaben, soweit 
sie sich auf den Membranbau der Wurzel beziehen, nachzuprüfen. 


Methodisches. 


Von den untersuchten Wurzeln wurden, wenn es ihre Dicke erlaubte, mit dem 
Rasiermesser Längsschnitte durch das frische Organ hergestellt, ein Teil davon 
sofort in einem Tropfen Wasser untersucht, der Rest in 2 volummolarer Rohrzucker- 
lösung 1 Stunde lang plasmolysiert, um eine etwa durch den Turgordruck ver- 
ursachte Spannungsdoppelbrechung zu beseitigen, und dann erst untersucht. Die 
Verwendung lebender Zellen hat zwar den Nachteil, daß die wasserhaltige Zell- 
wand. geringere Doppelbrechung zeigt als die getrocknete und in Kanadabalsam 
eingeschlossene, dafür ist man beim lebenden Material aber sicher vor Fehlschlüssen 
durch beim Trocknen und Einbetten entstandene Verlagerung der Zellulosemolekiile, 
die beim Entwässern der Membran durch Trocknen oder Fixieren mit Alkohol ein- 
treten kann. 

An den frischen und plasmolysierten Schnitten wurde dann die optische Reaktion 
der Rindenparenchymzellen unter dem Polarisationsmikroskop mit dem Gips- 
plättchen Rot I. Ordnung bestimmt und außerdem bei den plasmolysierten Schnitten 
die durch die Plasmolyse verursachte Längenänderung gemessen. 

Bei der Beurteilung der optischen Reaktion des Parenchyms wurde streng 
darauf geachtet, daß die äußersten Zellenlagen, bei denen in etwas älteren Wurzeln 
durch Ein- und Anlagerung von Kutinstoffen bei der Bildung der Hypodermis 
die Reaktion der Zellulose überdeckt wird, unberücksichtigt blieben. Dies ist in 
Schnitten durch dickere Wurzeln ohne weiteres möglich, bei dünnen Fadenwurzeln 
aber, von denen keine Handschnitte mehr hergestellt werden konnten, sondern 
die höchstens halbiert und dann unter dem Deckglas flach gedrückt werden konnten, 
können dadurch, wenn man nicht ganz sorgfältig verfährt, leicht Fehlschlüsse 
zustande kommen. 


Untersuchungen an Wurzeln ohne oder mit nur geringem Diekenwaehstum. 

a) Als Beispiel einer Wurzel ohne Dickenwachstum wurden Adventiv- 
wurzeln von Poa annua untersucht. Die Zellen der Wurzelrinde machen 
hier nur eine beträchtliche Längsstreckung durch, erfahren aber keine 
wesentliche Dickenzunahme. Sowohl an frischen wie an plasmolysierten 
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Schnitten erweisen sich die Zellwände in tangentialer Aufsicht als stark 
optisch negativ bezüglich der Längsachse der Wurzel. Die Zellen be- 
halten also ihre Réhrenstruktur auch in älteren Zonen bei (Tabelle 1, 
Nr. 1). Durch die Plasmolyse geht die Länge der Schnitte durch Auf- 
hebung der längsgerichteten Turgorspannung zurück. 

Genau so verhielten sich auch die dünnen Seitenwurzeln höherer 
Ordnung der anderen Wurzeltypen und die in der zweiten Gruppe mit 
angeführten nicht kontraktilen Wurzeln von Pflanzen, die zweierlei Arten 
von Wurzeln ausbilden. 

b) Phaseolus multiflorus. Bei der Bohne reagieren frische Schnitte 
durch Keim- und durch Seitenwurzeln schwach optisch negativ, in 
plasmolysierten Schnitten ist die Reaktion wesentlich stärker. Die 
Verkürzung der Schnitte durch Plasmolyse ist beträchtlich (Tabelle 1, 
Nr.2 und 3). 

Von Interesse in methodischer Hinsicht ist folgende Beobachtung. Es wurden 
stets auch einige frische Schnitte in 80% Alkohol fixiert und dann erst untersucht. 
Bereits bei den Adventivwurzeln von Poa konnte hierbei ein Nachlassen der Doppel- 
brechung beobachtet werden (Tabelle 1, Nr. 1), bei den an sich weniger stark 
doppelbrechenden Zellwänden der Bohnenwurzel ist der Einfluß der Alkohol- 
fixierung noch deutlicher, hier werden die Zellwände dadurch isotrop bis schwach 


positiv (Tabelle 1, Nr.2 und 3). 


Tabelle 1. Optische Reaktion und Plasmolysewirkung bei Wurzeln 
von Arten, die keine Zugwurzeln ausbilden. 

















Optische Reaktion de 
ee are 
asmo er 
Nr. Objekt frisch | Plasmo- mit pr Re 
lysiert | Alkohol 
i 80% verkürzt| verlängert 
1 | Poa annua, Adventivwurzeln|———|———| —— 3,0 
2 | Phaseolus mult., Keimwurzel — _— i 14,3 
3 | Phaseolus mult., Seitenwurzel - —— |i bis + 11,8 
4 | Helianthus ann., Keimwurzel, 
Spitzenzone . . . . . . . —— 
5 | Helianthus ann., Keimwurzel, 
basale Zone. . ..... i i i 2,7 
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c) Helianthus annuus. Bei Keimwurzeln dieser Pflanze ist nur die 
vorderste Spitzenzone negativ, weiter hinten zeigen die Zellen Folien- 
struktur, die Zellwände erscheinen in tangentialer Aufsicht isotrop. Die 
Verkürzung der Schnitte durch die Plasmolyse ist nicht stark (Tabelle 1, 
Nr. 4 und 5). 


Untersuchungen an Pflanzen mit Zugwurzeln. 

Dieser von RIMBACH (zitiert nach GOEBEL, 1932) benannte Wurzel- 
typ dient dazu, bestimmte Pflanzenteile näher an den Boden heran 
oder tiefer in die Erde hineinzuziehen. Solche Wurzeln sind vor allem 
bei ausdauernden krautigen Gewächsen, bei Zwiebel-, Rhizom- und 
Rosettenpflanzen weit verbreitet (KERNER v. MARILAUN 1887, GOEBEL 
1932). Die Zugwurzeln vermögen sich, nachdem ihr Längenwachstum 
abgeschlossen ist, aktiv beträchtlich zu verkürzen. Dabei wird ihre Ober- 
fläche, die diese Verkürzung nicht mehr mitmacht, oft stark gerunzelt, 
so schon äußerlich die erfolgte Verkürzung anzeigend ; gleichzeitig nimmt 
der Durchmesser der Wurzeln oft sehr beträchtlich zu. 

Die Ausbildung von Zugwurzeln ist bei den verschiedenen Arten ganz 
verschieden. Manche bilden neben zahlreichen gewöhnlichen Wurzeln 
nur einige wenige Zugwurzeln aus (Crocus und Ornithogalum von den 
in dieser Arbeit angeführten Arten), bei anderen können auch alle Wurzeln 
als Zugwurzeln wirken. Außerdem können diese durch längere Zeit 
wirksam bleiben oder aber sehr vergänglich sein. 

Die Verkürzung erfolgt dadurch, daß sich die Zellen der Wurzelrinde 
aufzublähen und abzurunden beginnen, indem der Turgor bei ihnen 
jetzt statt einer Verlängerung eine Querdehnung bewirkt. Von dieser, 
für die gestellte Frage wichtigsten Gruppe wurden zahlreichere Vertreter 
geprüft. 

a) Bellis perennis. Kräftige Adventivwurzeln, die sicher als Zug- 
wurzeln wirken, erweisen sich frisch und plasmolysiert als stark optisch 
positiv (Tabelle 2, Nr. 1). Nach der Plasmolyse sind die Schnitte durch 
Aufhebung der hier eine Querstreckung der Zellen bewirkenden Turgor- 
spannung länger als vorher. Junge, eben hervorbrechende oder dünne 
Seitenwurzeln sind optisch negativ, kräftigere isotrop bis schwach posi- 
tiv (Tabelle 2, Nr.2 und 3). Durch Plasmolyse tritt Verkürzung der 
Schnitte ein. 

b) Plantago media. Adventivwurzeln sind deutlich optisch positiv, 
die Schnitte haben nach der Plasmolyse etwa dieselbe Länge wie vorher 
(Tabelle 2, Nr.4). Seitenwurzeln höherer Ordnung sind dagegen negativ. 
und verkürzen sich bei der Plasmolyse (Tabelle 2, Nr. 5). 

c) Rumex acetosella. Der Wurzelstock selbst wurde nicht untersucht, 
weil er sekundäres Dickenwachstum besitzt und deshalb mit den übrigen 
Objekten nicht gut verglichen werden kann. Dicke Seitenwurzeln sind 
stark positiv und zeigen nach der Plasmolyse eine geringe Verlängerung 
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Tabelle 2. Optische Reaktion und. Plasmolysewirkung bei Wurzeln 
von Arten mit Zugwurzeln. 
(Bezeichnung wie bei Tabelle 1.) 














Optische Reaktion de 
der Schnitte 
Nr Objekt un nr 
frisch —— Ausgangslänge) 
ver- ver- 
kürzt | längert 
1 | Bellis perennis, kräftige Adventivwurzeln .|+++| +++J .. 4,0 
2 | Bellis perennis, kräftige Seitenwurzeln . .|ibis+Jibis-+]| 3,2 ik 
3 | Bellis perennis, dünne Seitenwurzeln . . .| —— |———] .. sé 
4 | Plantago media, Adventivwurzeln . . . .| ++ ++ 0,0 0,0 
5 | Plantago media, dünne Seitenwurzeln . .| —— | 3,3 fe 
6 | Rumex acetosella, dicke Seitenwurzeln . .| +++/++4] .. 0,9 
7 | Rumex acetosella, dünne Seitenwurzeln . . _— ré = u 
8 | Allium sp., Adventivwurzeln, basale Zone | +++ 
9 | Allium sp., Adventivwurzeln, vordere Zone + 
10 | Ornithogalum narbonense, dicke Adventiv- 
ween. Se SUS, os EE DRE ++ ++ 0,0 0,0 
11 pages: ru narbonense, dünne Adventiv- 
RE 24 d'au al s dos Vi _— _—— 2,4 is 
12 | Crocus vernus, Zugwurzeln, basale Zone .| ++ ++ er 0,6 


13 | Crocus vernus, Zugwurzeln, Streckungszone | ++ ++ 4,2 
14 | Crocus vernus, Zugwurzeln, Spitze . . . . | —— + T 
15 | Crocus vernus, dünne Adventivwurzeln . .| —— |—-—| 44 = 
16 | Narcissus poeticus, runzelige Zugwurzeln . +++)4+++1 ..- 4,0 
17 | Narcissus poeticus, dünne Adventivwurzeln ibs+| ++ 0,0 0,0 
18 | Zantedeschia aethiopica, Zugwurzeln, run- 
DR atasedad. sort re Wied +++ | +++ Er 5,0 
19 | Zantedeschia aethiopica, Zugwurzeln, vordere 
Zone 


Dpt Doc uen” sur op er ec ee i bis + a 27 2,4 
20 | Zantedeschia aethiopica, kräftige Seiten- 
Dole... uäretkersi Si ie à —bisil—bisil .. 0,9 
21 | Iris germanica, Zugwurzeln, runzelige Zone} +++| +++] .- 5,7 
22 | Iris germanica, Zugwurzeln, Streckungs- 
none: rear ++ + + 5,9 


23 | Jris germanica, Zugwurzeln, Spitze. . . 
24 | Iris germanica, Seitenwurzeln, Sherer Ord- 
nang. JS ap et? ease a woe 

















(Tabelle 2, Nr. 6), dünne Seitenwurzeln höherer Ordnung sind wieder 
negativ (Tabelle 2, Nr. 7). 

d) Allium sp. Die untersuchte, nicht näher bestimmte Art bildet an 
der Zwiebelbasis zahlreiche, ziemlich diinne Wurzeln aus, die beim Alter- 
werden in den basalen Zonen runzelig werden, sich also verkiirzen. 
Diese Zonen reagieren stark positiv, die vordere Hälfte der Wurzeln, 
ausgenommen die negativ reagierende Spitze, schwach positiv (Tabelle 2, 
Nr. 8 und 9). 

e) Ornithogalum narbonensis. Diese Art bildet zweierlei Wurzeln aus, 
dicke, die als Zugwurzeln wirken, und diinne, nur der Ernahrung dienende. 
Erstere sind optisch positiv und verkiirzen sich bei der Plasmolyse nicht, 
letztere sind negativ und verkürzen sich (Tabelle 2, Nr. 10 und 11). 
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f) Crocus vernus. Hier sind die nur in geringer Anzahl vorhandenen 
dicken Zugwurzeln besonders leicht und auf den ersten Blick von den 
zahlreichen dünnen und nicht kontraktilen Wurzeln unterscheidbar. Bei 
den Zugwurzeln wurde hier sowohl die basale, bereits verkürzte, wie 
auch die hinter der Spitze liegende Streckungszone untersucht. Die 
basale Region ist optisch positiv und wird durch die Plasmolyse etwas 
verlängert (Tabelle 2, Nr. 12), die Zone hinter der Wurzelspitze, die noch 
in Streckung befindliche und eben erst gestreckte Zellen enthält, reagiert 
zwar auch bereits optisch positiv, verkürzt sich aber nach Aufhebung der 
Turgorspannung noch bedeutend (Tabelle 2, Nr.13). Die Zellen der 
eigentlichen Spitzenzone sind wie alle bisher untersuchten Meristeme 
optisch negativ (Tabelle 2, Nr. 14). Die dünnen, sich nicht aktiv ver- 
kürzenden Wurzeln sind in ihrer ganzen Länge negativ und werden 
durch Plasmolyse bedeutend verkürzt (Tabelle 2, Nr. 15). 

g) Narcissus poeticus. Auch diese Art bildet zwei morphologisch 
deutlich unterscheidbare Wurzeltypen aus. Die dicken, in den älteren 
Teilen stark runzelig werdenden Wurzeln sind gut ausgebildete Zug- 
wurzeln, sie reagieren stark positiv und verlängern sich bei der Plasmolyse 
beträchtlich (Tabelle 2, Nr. 16). Die dünnen scheinen im Gegensatz zu 
Ornithogalum ebenfalls schwache Zugwirkung auszuüben, sie werden 
nach der Plasmolyse nicht kürzer und reagieren isotrop bis schwach 
positiv (Tabelle 2, Nr. 17). 

h) Zantedeschia aethiopica. Die Art besitzt stark ausgeprägte, durch 
die Untersuchungen von RIMBACH näher bekannte Zugwurzeln. Deren 
hintere, bereits stark verkiirzte und runzelige Zonen sind stark optisch 
positiv und verlängern sich durch Plasmolyse beträchtlich (Tabelle 2, 
Nr. 18), die vorderen, noch glatten Teile sind isotrop bis schwach 
positiv; auch sie werden durch die Plasmolyse verlängert, wenn auch 
nur etwa halb soviel wie die hinteren Zonen (Tabelle 2, Nr. 19). Kraftige 
Seitenwurzeln reagieren schwach negativ bis isotrop und werden durch 
Plasmolyse ebenfalls schwach verlingert (Tabelle 2, Nr. 20). 

Dieselbe Art wurde auch von Bonner (1935) untersucht, er gibt für 
die Spitzenzone der Zugwurzeln negative Reaktion an, fiir die übrigen 
Teile Isotropie. Der Unterschied zwischen seinen und den vorliegenden 
Angaben ist meiner Meinung nach sicher auf die von BONNER ange- 
wandte Methode zurückzuführen. BoNNER beurteilte nicht die Reaktion 
der Tangentialaufsicht einzelner Zellwände mit dem Gipsplättchen, 
sondern maß mit dem Kompensator nach SÉNARMONT die Gangunter- 
schiede halbierter, plattgedrückter Organe, oder von etwa 100 u dicken 
Schnitten. Dadurch werden aber die für das reine Rindenparenchym 
geltenden Werte verwischt, sobald Zellschichten mit anders reagierenden 
Membranen mitgemessen werden, wie im Falle plattgedrückter Koleo- 
ptilen die Epidermis. Die älteren Wurzelteile von Zantedeschia be- 
sitzen nun in der äußeren Rindenschicht eine mehrere Zellenlagen starke 
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Hypodermis, deren Zellwände durch die eingetretenen chemischen Ver- 
änderungen ganz andere polarisationsoptische Eigenschaften besitzen. 
Werden flach geführte Tangentialschnitte als ganzes gemessen, so kann 
sehr leicht die Reaktion der Rindenparenchymzellen durch die sehr kräf- 
tige, aber entgegengesetzt gerichtete der Hypodermiszellen überdeckt 
und kompensiert werden. 

i) Iris germanica. Die Rhizome von Iris sind durch kraftige Zug- 
wurzeln im Boden verankert, deren basale Zonen durch die Kon- 
traktion eine tief gerunzelte Oberfläche bekommen. Sie reagieren 
wiederum stark positiv und verlängern sich durch die Plasmolyse erheb- 
lich (Tabelle 2, Nr. 21). In Schnitten aus der Region nahe der Spitze 
sind die Rindenzellen ebenfalls optisch positiv, die Doppelbrechung ist 
aber deutlich schwächer als weiter hinten. Zum Teil beruht dies sicher 
auf der geringeren Membrandicke in den jüngeren Zellen. Durch die Plas- 
molyse werden die Schnitte beträchtlich verkürzt (Tabelle 2, Nr. 22). 
Die Zellen der Spitze selber sind wieder optisch negativ (Tabelle 2, Nr. 23). 
Das Parenchym von Seitenwurzeln höherer Ordnung reagiert zur Gänze 
optisch negativ (Tabelle 2, Nr. 24). Die Messung der Längenänderung 
durch Plasmolyse stieß hier infolge der Zartheit der Wurzeln auf große 
Schwierigkeiten. Sie werden so schlaff, daß’Zerrungen beim Übertragen 
und Messen kaum vermeidbar sind, und vor allem krümmen sie sich 
bei der Plasmolyse stark. Es scheint, daß ihre Länge durch die Plas- 
molyse kaum verändert wird. 


Vergleicht man die Stärke der Doppelbrechung an frischen und an 
plasmolysierten Zellen, so ergibt sich, daß im allgemeinen keine so großen 
Unterschiede auftreten, daß sie bei subjektiver Betrachtung mit dem 
Gipsplättchen hätten einwandfrei festgestellt werden können. In einigen 
Fällen jedoch, wo die Doppelbrechung an sich gering war, ließ sich bei 
Beobachtung nach der Plasmolyse feststellen, daß sie zunahm (Tabelle 1, 
Nr. 2 und 3, Tabelle 2, Nr. 5, 15, 17 und 19), was auf eine der Orien- 
tierungsdoppelbrechung entgegengesetzte Spannungsdoppelbrechung, her- 
vorgerufen durch die elastische Dehnung der Zellwand durch den Turgor- 
druck, schließen läßt (FrEY-Wysstinc und ScHocH-BopMER 1938). 

Durch Fixierung der Schnitte mit 80% Alkohol wurde bei empfind- 
lichen Objekten, wie der Bohne (Tabelle 1, Nr. 2 und 3), ein Rückgang 
der Doppelbrechung beobachtet, wie dies auch von anderen Forschern 
angegeben und auf eine Desorientierung des Membrangefüges durch 
Schrumpfung zurückgeführt wird (Frey-WyssLine und ScHocH-Bop- 
MER 1938). 

Besprechung der Ergebnisse. 

Überblickt man die angeführten Versuchsergebnisse, so ergibt sich 
ein klarer Zusammenhang zwischen den Wachstumsvorgängen bei den ein- 
zelnen Wurzeltypen und dem Feinbau der Wände ihres Rindenparenchyms. 
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Alle Wurzeln, die nur oder doch fast nur Streckungswachstum zeigen, 
besitzen Rindenparenchymzellen, deren Zellwände Rôhrenstruktur auf- 
weisen, sie erscheinen durch die vorwiegend quer gerichtete Anordnung 
ihrer Zellulosemoleküle, auf die Längsachse der Wurzel bezogen, optisch 
negativ (Tabelle 1, Nr. 1—3, Tabelle 2, Nr. 3, 5, 7, 11, 15, 24). Dies ist 
auch die für eine Längsstreckung ohne wesentliche Breitenzunahme 
günstigste Art der Wandstruktur (Frey-Wyssiine 1938). Zeigen die 
Wurzeln jedoch neben der Längsstreckung auch eine erhebliche Dicken- 
zunahme, wie die deutlich kegelférmigen Keimwurzeln von Helianthus, 
so wird die Réhrenstruktur der meristematischen Spitzenzellen bald 
durch Folienstruktur abgelést (Tabelle 1, Nr.4 und 5), die tangentiale 
Aufsicht auf die Zellwände erscheint isotrop, da keine Richtung von den 
Zellulosemolekiilen mehr bevorzugt wird. Dies steht in gutem Einklang 
damit, daB nicht mehr die Langsrichtung die einzige Streckungsrichtung 
ist, es findet daneben auch noch eine in den verschiedenen Fallen ver- 
schieden starke Dickenzunahme der Zellen statt, die allerdings stets 
nur einen geringen Bruchteil der Langenzunahme ausmacht und, wie 
die Form der Wurzeln beweist, erst einsetzt, wenn die Längsstreckung 
bereits zu einem guten Teile vollendet ist. 


Bei all diesen Wurzeln wirkt die Dehnung durch den Turgor vor allem 
in der Längsrichtung der Wurzel; plasmolysiert man daher frische Längs- 
schnitte, so werden sie dadurch verkürzt, zum Teil sogar recht erheblich, 
wie bei der Bohne. 


Am eindruckvollsten sind die Befunde bei den in Tabelle 2 zusammen- 
gestellten Pflanzen mit Zugwurzeln. Daß eine Wurzel als Zugwurzel 
wirkt, läßt sich meist leicht an der runzeligen Oberfläche der verkürzten 
Teile erkennen. Im Plasmolyseversuch werden die Längsschnitte durch 
Aufhebung der quer auf die Längsachse wirkenden Turgordehnung länger 
oder verkürzen sich zum mindesten nicht (Tabelle 2, Nr. 1, 4, 6, 10, 12, 16, 
18, 21). In all diesen Fällen reagieren die Parenchymzellen auch optisch 
positiv bezüglich der Wurzellängsachse. Die Zellwände besitzen also 
vorwiegend längs orientierte Zellulosestruktur, die die Zellen in die Lage 
versetzt, auf Turgordehnung durch eine Vergrößerung ihres Querdurch- 
messers zu reagieren und dadurch die ganze Wurzel zu verkürzen. 


Bei Pflanzen mit verzweigtem Wurzelsystem, wie bei den untersuch- 
ten Rosetten- und Rhizompflanzen, wirken nur die kräftigeren Haupt-, 
Adventiv- und Nebenwurzeln ziehend, die dünnen Seitenwurzeln höherer 
Ordnung hingegen nicht. Sie wären schon ihrer stark plagiotropen 
Wachstumsrichtung nach gar nicht imstande, eine Verlagerung des Rhi- 
zoms oder der Zwiebel in tiefere Erdschichten zu bewirken. Sie zeigen 
dementsprechend auch makroskopisch niemals eine runzelige Oberfläche, 
werden nach Plasmolyse stets kürzer und reagieren optisch negativ. 
Ihre Parenchymzellen behalten wie bei allen anderen ıicht kontraktilen 
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und nicht in die Dicke wachsenden Wurzeln auch in älteren Entwicklungs- 
stadien Röhrenstruktur bei (Tabelle 2, Nr. 3, 5, 7, 11, 24). 


Auch bei Zwiebelpflanzen sind meist, wie schon eingangs erwähnt, 
nicht alle Wurzeln als Zugwurzeln ausgebildet. In Übereinstimmung 
damit lassen sich auch nach der optischen Reaktion und Plasmolyse- 
wirkung 2 Gruppen von Wurzeln unterscheiden, optisch positive Zug- 
wurzeln und optisch negative glatte, nicht verkürzungsfähige Wurzeln 
(Tabelle 2, Nr. 10 und 11, 12 und 15). 


Da, wie bereits mehrmals angeführt wurde, alle Meristemzellen Röhren- 
struktur besitzen (s. auch Tabelle 2, Nr. 14 und 23), könnte die Meinung 
aufkommen, daß der spätere Reaktionsumschlag durch eine passive und 
dann durch Wachstumsvorgänge fixierte Dehnung der Zellwände durch 
den Turgordruck hervorgerufen würde, wie dies für die stark wachsenden 
Gramineenfilamente auch scheinbar nachgewiesen wurde (FREY-Wyss- 
LING 1936). Später stellte sich aber heraus, daß dieser Reaktionsumschlag 
nur durch turgorbedingte Spannungsdoppelbrechung mit entgegen- 
gesetztem Vorzeichen hervorgerufen wird (FREY-WyssLING und ScHocH- 
BopMER 1938), so daß bis jetzt noch kein Beleg dafür gefunden werden 
konnte, daß durch Turgordehnung eine bleibende Veränderung des 
Membranfeinbaues hervorgerufen würde. Durch neuere Arbeiten wurde 
aber gezeigt, daß auf die primäre Zellwand der jungen Zelle bald sekun- 
däre Schichten aufgelagert werden, deren Struktur und Orientierungs- 
richtung von denen der jungen Zellwand abweichen, so daß die Gesamt- 
doppelbrechung älterer Zellwände stark verändert werden und auch ein 
anderes Vorzeichen bekommen kann (RuGE 1938, WUHRMANN-MEYER 
1939). Dieser Vorgang setzt bei verschiedenen Objekten verschieden 
schnell ein und bedingt mit die Differenzierung der verschiedenen Zell- 
formen aus den Meristemen (Frry-Wysstine 1938). Es erscheint mir 
als ziemlich sicher, daß auch die verschiedene Membranstruktur der Rinden- 
parenchymzellen bei den verschiedenen Wurzeltypen auf diesem Wege 
zustande kommt. 

Die vorstehenden Ausführungen sind nicht so zu verstehen, daß die 
mehr röhren- oder vorwiegend faserähnliche Struktur der Zellwände 
als die alleinige Ursache dafür angesehen werden könnte, ob eine Wurzel 
sich nur streckt oder auch als Zugwurzel wirken kann. Dem widerspricht 
schon die Beobachtung, daß junge, noch in Längsstreckung befindliche 
Zonen von Zugwurzeln, die infolge der noch vorwiegend längs gerichteten 
Turgorwirkung durch Plasmolyse stark verkürzt werden, trotzdem be- 
reits die optisch positive Reaktion erkennen lassen (Tabelle 2, Nr. 13 
und 22). Die Pflanze muß also auch die Möglichkeit haben, in gewissen 
Fällen trotz faserähnlichem Feinbau der Zellwände, in den betreffenden 
Zellen eine vorwiegende Längsstreckung zu erzielen. Wohl aber kann 
man sagen, daß die Rindenparenchymzellen der Wurzel im Laufe ihrer 
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Entwicklung denjenigen Membranfeinbau bekommen, der sie für die ihnen 
zukommende Funktion auch vom physikalischen Standpunkte aus am ge- 
eignetsten macht. 

Zusammenfassung. 

Es wurde auf polarisationsoptischem Wege der Feinbau der Zell- 
wände von Rindenparenchymzellen verschiedener Wurzeltypen unter- 
sucht und gleichzeitig durch Plasmolyse die Wirkungsrichtung der Turgor- 
dehnung bestimmt. | 

1. Wurzeln ohne Dickenwachstum behalten in ihren Rindenparenchym- 
zellen dauernd Röhrenstruktur bei. 

2. Wurzeln mit geringem Dickenwachstum zeigen in den Zellwänden 
ihrer Rindenparenchymzellen Folienstruktur. 

3. Zugwurzeln besitzen Rindenparenchymzellen mit faserähnlichem 
Feinbau der Membran. 

4. Die Wurzelmeristeme aller drei Gruppen besitzen Röhrenstruktur, 
die Differenzierung tritt erst im Laufe der Entwicklung, höchst wahr- 
scheinlich bei der Bildung der sekundären Membranschichten, ein. Dabei 
bildet jeder Wurzeltyp diejenige Feinstruktur der Membran aus, die für 
das Angreifen der Turgordehnung in der geforderten Richtung, nämlich 
bei Zugwurzeln quer, sonst im großen ganzen parallel zur Längsachse 
der Wurzel, vom mechanischen Standpunkte aus am günstigsten ist. 

5. Bei Membranen mit schwächerer Eigendoppelbrechung wurde 
beobachtet, daß die Orientierungsdoppelbrechung der Zellulose in der 
lebenden, turgescenten Zelle durch Spannungsdoppelbrechung verringert 
oder überdeckt sein kann. In seltenen Fällen wirkte auch Fixierung mit 
80% Alkohol verändernd auf den Membranfeinbau ein. 
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(Aus dem Pflanzenphysiologischen Institut in Ultuna-Upsala.) 
MANGAN ALS KATALYSATOR DER PFLANZENATMUNG. 


Von 


H. LunpeGcirpx. 
(Eingegangen am 21. April 1939.) 


LuNDEGARDH und BURSTRÔM (1933, 1935) und LuxpecÂrpx (1937) 
haben in mehreren Arbeiten die in Pflanzenwurzeln stattfindenden 
Atmungsvorgänge untersucht. Es wurde hierbei festgestellt, daß man 
eine „Grundatmung‘ von einer mit der aktiven Ionenaufnahme ver- 
bundenen ,,Anionenatmung“ unterscheiden muß. Die Grundatmung ist 
ein ausgesprochen aerober Vorgang, der sich gegen Gifte, z. B. Cyan, 
sehr resistent verhält. Bedeutend empfindlicher gegen Cyan ist dagegen 
die Anionenatmung. Bei einer Cyankonzentration von 0,6 Millimol im 
Liter wurden Anionenaufnahme und Anionenatmung auf etwa !/, herab- 
gesetzt, während die Grundatmung noch bei 3,6 mM/Lit. ungehemmt 
blieb. Noch empfindlicher gegen Cyanvergiftung war die bei Luft- 
abschluß stattfindende anaerobe Anionenatmung, welcher Vorgang aller- 
dings nur ziemlich kurze Zeit fortlaufen kann, wahrscheinlich infolge 
des begrenzten Vorrats von H,-Akzeptoren in der Wurzel. 

Die hier erwähnten Beobachtungen deuten darauf hin, daß die von 
der Anionenaufnahme unabhängige Grundatmung der Pflanzenzellen von 
Eisen nicht katalysiert wird, während eine Mitwirkung von aktivem Eisen 
bei der Anionenatmung wohl möglich erscheint. 

In neuerer Zeit hat man bei dem Studium der Pflanzenernährung 
den sog. Spurenelementen mehr Aufmerksamkeit als früher geschenkt. 
Unter diesen Elementen tritt besonders Mangan in den Vordergrund. 
Die verschiedensten-grünen Pflanzen und auch viele Pilze gehen ohne 
Mangan zugrunde, oder sie entwickeln sich mangelhaft. Hinweise auf 
die Wirkung des Mangans in dem Zellbetrieb sind aber in der Literatur 
nur sehr sparsam vorhanden (s. auch die Zusammenstellungen bei 
PırschLe 1938 und früher). GERRETSEN (1937) zieht aus einigen Ver- 
suchen mit zerriebenen Blättern den Schluß, daß Mn eine Rolle in ‚the 
oxidation-reduction process connected with photosynthesis“ spiele. BUR- 
sTRÔM (1939) untersuchte kürzlich eingehend die Wirkung von Mn bei 
der Nitratassimilation in Getreidewurzeln. Er kommt zu dem Schluß, 
daß Mn hierbei als Katalysator wirkt, während Fe nur eine untergeordnete 
Wirkung hat. Die Aufgabe vorliegender Untersuchung ist es, die Wirkung 
des Mangans auf die Sauerstoffatmung der Zellen zu verfolgen. 


A. Die Wirkung des Mangans auf Atmung und Ionenaufnahme. 


Als Material dienten Wurzeln von Weizen, die in Wasserkultur in 
den ,,Photothermostaten“ des Institutes aufgezogen wurden. Um die 
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Pflanzen möglichst frei von Mn und Fe zu halten, wurden die Nähr- 
lösungen vorher mit medizinischer Kohle ausgeschüttet. Die Jenaer 
Bechergläser, in welchen die Aufzucht stattfand, waren inwendig paraf- 
finiert. Die Pflanzen waren in paraffinierten Glashaltern aufgehängt. 
Nach 2—3 Wochen sahen die jüngeren Blätter ganz chlorotisch aus. 
Etwas Mn und Fe kommt ja aus dem Samen, die jüngeren Teile der 
Wurzeln können aber jedenfalls als ausgesprochen Mn-frei angesehen 
werden, weil das Mn-Ion, wie auch das Fe-Ion in den Geweben nur sehr 
langsam wandert (LUNDEGÂRDH 1932, Burström 1934). Auch spektral- 
analytisch erwiesen sich die Pflanzen als frei von Mn. 


Auf Grund der herabgesetzten Kohlensäureassimilation in den Mn-Fe- 
freien Pflanzen bereiten Atmungsversuche gewisse Schwierigkeiten. Die 
Pflanzen wurden bei 10—12° mit einer Intensität von etwa 30000 Lux 
dauernd belichtet. Die Versuche wurden außerdem immer vormittags 
ausgeführt, wobei die Pflanzen direkt aus den Photothermostaten kamen. 
Schon ein 2stündiger Aufenthalt bei Zimmertemperatur genügt, um den 
Zuckergehalt der Wurzeln auf ein Minimum herabzudrücken. Solche 
Wurzeln sind natürlich für Atmungsversuche ungeeignet. 

Die Wurzelatmung wurde als Sauerstoffverbrauch in der Lösung be- 
stimmt. An abgeschnittenen Wurzeln lassen sich solche Bestimmungen 
sehr einfach ausführen. Die Wurzeln wurden in 25 cem-Kolben mit 
eingeschliffenen Stöpseln, die mit der Lösung gefüllt waren, einge- 
schlossen. Nach gewisser Zeit (meist 30—60 Min.) wurden die Wurzeln 
herausgenommen und der Sauerstoff nach der WınkLer-Methode be- 
stimmt. Auf diesem Wege kann man auch die Atmung von jüngeren 
und älteren Teilen der Wurzeln bestimmen. 

In einem Versuch mit abgeschnittenen ganzen Wurzeln von etwa 
15 Tage alten Pflanzen wurden aus einer mit O, gesättigten 0,001 m KCI- 
Lösung 2,50 ccm O, verbraucht. In dem Parallelversuch enthielt die 
KCl-Lésung außerdem 0,00005 m MnCl,. Der O,-Verbrauch betrug hier 
4,40 cem. Die Differenz beträgt also +76%. 

In einem ähnlichen Versuch von 0,004 m KNO,-Lösung betrug der 
O,-Verbrauch ohne Mn 4,05 ccm und mit Mn 5,95 ccm. Die Differenz 
zugunsten des Mangans war hier +47%. 

Um den O,-Verbrauch von intakten Wurzeln zu bestimmen, wurden 
die Pflanzen in speziell konstruierte Gefäße mit Bodenablauf gesetzt. 
Die Wurzelenden reichten eben bis zum Boden, und es wurde nur soviel 
Flüssigkeit verwendet, daB 3—6 cm der unteren Teile der Wurzeln 
benetzt waren. Über die Lösung wurde sodann eine 2 em hohe Schicht 
von Paraffinöl gegossen. Der obere freie Teil der Wurzeln wurde mit 
gereinigtem Stickstoff umspült. Mit dieser Versuchsanordnung kann 
man auch Zeitversuche machen, indem mittels einer besonderen An- 
ordnung eine langsame Durchströmung der Flüssigkeit bewirkt wurde. 
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Einige Ergebnisse von solchen Versuchen sind in Tabelle 1 wieder- 
gegeben. 
Tabelle 1. O,-Verbrauch von intakten Wurzeln. 











F O,-Verbrauch Diffe g 

Nr. Lösung ifferenz Zeit 

ohne Mn ]mitMn(0,00005m)]| '* * in Mignten 
A. Blätter abgeschnitten. 
1 0,001 m KCl 0,10 0,57 470 0— 60 
1 0,001... 95 0,14 0,40 186 60—120 
2 ep 0,10 0,36 260 0— 60 
0,20 0,51 155 60—140 
0,14 0,40 186 140—200 
B. Blätter intakt. 
mit Mn(0,0001 m) 

3 0,001 m KCl 0,40 0,66 65 0— 60 
0,51 1,07 110 60—120 
4 0,001 m KCI 0,22 0,49 123 0— 30 
0,22 0,44 100 30— 60 
0,20 0,50 150 60— 90 

















Aus diesen Versuchen ist die starke positive Wirkung von Mn auf die 
Atmung zu sehen. Die immer positiven Differenzen sind groB, aber 
stark wechselnd. Dies hängt sicher zum Teil mit der Tatsache zusammen, 
daß sehr geringe Spuren von Mn schon vorher anwesend waren. Pflanzen, 
die weniger stark vergilbte Blätter hatten, zeigten auch schwächere 
O,-Differenzen. Aus den Versuchen geht die wichtige Tatsache hervor, 
daß die Mn-Wirkung sehr schnell einsetzt. 

Versuche ähnlich wie in Tabelle 1 wurden mehrfach wiederholt. 
In keinem Falle zeigte sich ein negatives Ergebnis der Mn-Wirkung, ob- 
wohl in einzelnen Versuchen nur kleine Differenzen auftraten. Offensicht- 
liche Kohlenhydratarmut der Pflanzen vermindert auch die Differenzen. 
Die große Mehrzahl der Versuche gaben aber sehr große Differenzen. 
Das Mangan wurde hierbei entweder als Chlorid oder Sulphat in Kon- 
zentrationen von 0,0002—0,00005 m Mn*+ gegeben. 

Ganz im Gegensatz zu den Mn-Versuchen ergab ein Zusatz von Fe- 
Chlorid oder -Zitrat in Konzentrationen von 0,0002—0,0001 m in keinem 
einzigen Falle eine positive Differenz, dagegen häufig eine Verminderung 
des O,-Verbrauchs (s. Tabelle 2). Diese Versuche bestätigen die Auf- 
fassung, daß Fe keine katalytische Wirkung auf die Pflanzengrundatmung 
ausübt. 

Um die Frage zu entscheiden, ob die katalytische Wirkung von Mn 
auch die Anionenatmung mit einbegreift, wurden Absorptionsversuche 
angestellt. Bei diesen Versuchen kamen wiederum die beiden oben 
genannten Methoden in Anwendung. Außerdem wurden einige Ver- 
suche in den von früheren Untersuchungen her bekannten ,,Zirkulierungs- 
gefaBen“ (vgl. LunDEGÄRDH und BURSTRÔM 1933, 1935) ausgeführt. 


Planta Bd. 29. 28 
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Sämtliche Versuche, die in Tabelle 3 und 4 zusammengestellt sind, 
zeigen keine positive Wirkung des Mn-Zusatzes auf die Intensität der 
Anionenaufnahme. Um- 


Tabelle 2. O,-Verbrauch von intakten gekehrt ER, 








Wurzeln. 
m = schwache Tendenz zu 
Lösung Ohne Fe)  peCitrat | in Min. einer negativen Wirkung 
bemerkbar. Es kann also 
0,001 m KCI | 0,47 0,34 0— 30 

0.41 0.28 30— 60 gefolgert werden, daB 
0,49 0,33 60— 90 Mangan seine Wirkung 
0,001 m KCl} 0,40 0,40 0— 60 nur auf die Grundatmung 

cs 0,53 60-120 ° ausiibt. 











Tabelle 3. O,-Verbrauch und Anionenaufnahme. 


Differenz Zeit 
Nr. | Lésung | Ohne Mn | Mit 0,0002 m MnCl, | in % | in Min. 








A. Abgeschnittene Wurzeln (die unteren etwa 5 cm). 

1 |0,002m KNO, | 0, = 0,0128 mM | O, = 0,0208 mM | + 67 45 
NO, = 0,0077 „ | NO, = 0,070 ,, | — 9 ” 

mit 0,0001 m MnCl, 
0,002 m KNO, | O0, = 0,0143 mM | O, — 0,0223 mM} +57 |) 
NO, = 0,0055 ” NO, == 0,0055 ” + 0 j 


B. Intakte Wurzeln in strömender Lösung. 
ohne Mn mit 0,0001 m MnSO, 
3 0,001 m KCl % = 0,0450 mM % = 0,0730 mM | + 62 180 


to 


45 











= 0,0104 ,, = 0,0100 ,, — 4 








Tabelle 4. Anionenaufnahme in zirkulierender Lésung. 
Nr. 1—3, 5—6 in Sauerstoff, Nr. 4 in Stickstoff. 























Nr. Lésung Ohne Mn wer Mech 2 uw in Minuten 
1 0,001 m KCl 0,1809 mM 0,1653 mM — 8 120 
2 0,001 ,, 5, 0,0458 „ 0,0436 ,, — 6 120 
3 0,001 ,, 55 0,069 ,, 0,0704 ,, + 0 120 
4 0, ver pe 0,0039 ,, 0,0035 ,, — 10 120 
5 0,001 m KH,PO, | 0,0140 ,, 0,0100 ,, — 28 120 
6 0,002 m KNO, 0,0830 ,, 0,0840 ,, + 1 120 


B. Die Wirkung des Mangans auf das Potential der Grenzfläche 
Wurzel: Lösung. 

Die starke Wirkung des Mangans auf die Grundatmung (welche nach 
den Untersuchungen von LUNDEGÄRDH und BURSTRÜM (1935) mit RG = 1 
verläuft), deutet darauf hin, daß Mn als Katalysator bei der vollständigen 
Oxydation von Glukose wirkt. Die Tatsache, daß die Wirkung auch in 
sehr verdünnten Lösungen schnell einsetzt, beweist, daß schon äußerst 
geringe Quantitäten genügen. 

Über die Art der Bindung des Mangans in den Zellen kann nichts 
mit Sicherheit ausgesagt werden. In früheren Arbeiten dieses Labora- 
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toriums (z. B. LunpecÂRDH, Burstrém und RENNERFELT 1932) wurde 
nachgewiesen, daß die metallischen Kationen, z. B. K, Na, Ca, in Adsorp- 
tionsbindung festgehalten werden. Sie erleiden, wenn man die Zellen in 
verdünnte Salzlésungen bringt, Austausch in der für lyophile Kolloide 
bekannten Weise. Ahnliches gilt für die Oberflächenschicht des Proto- 
plasmas, obwohl diese Schicht anscheinend eine gewisse „Organisation“ 
besitzt, die an Kristallflächen erinnert (vgl. LunpecÂrpx 1939 b). 

Daß Mangan ähnlich wie Kalzium durch einen Überschuß von Kalium 
aus seiner Bindung im Protoplasma ausgetauscht wird, geht aus Tabelle 5 


Tabelle 5. Mn-Ausscheidung durch Austausch mit K+ aus intakten 














Wurzeln. 

Lösung AU. "4 Kationen ausgeschieden 
à cn as da K = 0,138 mM | Ca = 0,0202 | Mn = 0,0028 mM 
Cle ee See ye 5 = 0,206 ,, |, —0,0210| „ = 0,0036 ,, 
0,002 m KCl + 0,0005 m PbCl, | ,, = 0,102 ,, = 0,0313| ,, = 0,0083 ,, 
0,002 m KCl + 0,0022 mM/Lit. 

Ascorbinsäure . . . . . . . _ „ =0,0303| „ = 0,0059 ,, 


hervor. Es handelt sich hier um eine ganz normale Erscheinung, die in 
Einsalzlösungen immer auftritt. Die Pflanzen waren vorher in einer 
vollständigen Nährlösung aufgewachsen. Die Relation der ausgeschie- 
denen Mengen Ca/Mn ist etwa gleich 10 und entspricht einer ähnlichen 
Relation in dem Normalinhalt der Wurzeln an diesen Metallen (ein 
Mittelwert von 12 Wurzelanalysen ergab 0,225 mM/g Ca und 0,020 mM/g 
Mn). Bei Zugabe von Pb und besonders von Ascorbiisäure steigen die 
ausgeschiedenen Mn- Quantitäten. 

Man kann natürlich nicht aus diesen Beobachtungen ohne Ein- 
schränkung den Schluß ziehen, daß das katalytisch wirksame Mangan 
sich in austauschbarer Bindung mit den Plasmakolloiden (Mn-Eiweiß- 
bindung ?) befindet. Denn die katalytisch wirksame Menge braucht 
sicherlich nur einen Bruchteil von der wirklich vorhandenen darzustellen, 
worauf ja die Versuche in Tabelle 5 auch hindeuten. Eine Verminderung 
der Wurzelatmung durch den in der Tabelle nachgewiesenen Mn-Verlust 
fand nämlich, wie besondere Messungen lehrten, nicht statt. 

Andernorts (LUNDEGÄRDH 1938, 1939) habe ich gezeigt, daß an der 
Protoplasmaoberfläche der Wurzeln, die in eine Salzlösung getaucht 
werden, ein regelrechter Austausch zwischen den Metallionen der Lösung 
und den H-Ionen der Hautschicht stattfindet. Der Vorgang kann durch 
Potentialmessungen verfolgt werden, weil es sich gezeigt hat, daß die 
Potentialdifferenz Protoplasma : Lösung durch die H-Ionenkonzentra- 
tion auf beiden Seiten der Grenzfläche bestimmt wird. 

Wenn man nun die Wurzel in eine Lösung von einem Mangansalz 
bringt, so findet ebenfalls dieser teilweise Austausch gegen die H-Ionen 

28* 
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der Wurzeloberfläche statt. In verdiinnten Lésungen ist der Austausch 
natürlich sehr gering und wird erst in einer Konzentration von 10-4 m 


meßbar (Tabelle 6). 


Tabelle 6. Die primäre Potentialänderung an der Wurzeloberfläche in 
Lösungen von l,. 


Die Pot g fand in NaCl 10-4m statt. Vorbehandlung der 
unversehrten Wurzeln in Mn-Lösungen wä..rend 4 Stunden. Potentialmessung 
nach 7 Min. 

Lösung 


Potential 


+#ialhasti 








10m Mn 
— 90 mV 


10-5m Mn 
— 100 mV 


10m Mn 
— 60 mV 


10% m Mn 
— 100 mV 

















Nach der Formel —E, = 58 - log 2, wo E, = das beobachtete 


Potential, z = Zpy (py-Wert der Zelloberfläche), 1 = Lpy (Pu-Wert 
der Lösung) berechnet sich Zpy der in 10% bis 10-5 behandelten Wurzeln 
zu 5,28, der in 10-* behandelten zu 5,45, was einer Konzentration von 


0,85 - 10-$ m as an der Wurzeloberfläche entsprechen würde, wenn man 


annimmt, daß die Erniedrigung der H-Ionenkonzentration auf äqui- 
valentem Eintausch von Mn++ beruhe. 

Diese schnell einsetzende primäre Adsorption der Mn-Ionen an die 
freie Protoplasmagrenzfläche der Wurzeln ist von ähnlicher Größen- 
ordnung wie diejenige von Alkalien und Erdalkalien (vgl. LuUNDEGARDH 
1938) und kann an sich wahrscheinlich nicht die katalytische Wirkung 
erklären. Wenn man aber die Potentialbestimmungen während längerer 
Einwirkung der Manganlösungen wiederholt, so findet man, daß die 
Anwesenheit von Mn 
tief in die Organisation 
der Hautschicht ein- 
greifen muß. Nach dem 


Tabelle 7. Sekundäre Potentialänderungen 
an der Wurzeloberfläche durch Einwirkung 
von Mn oder Fe. 


Die Pflanzen waren vorher 2—3 Wochen ohne 





diese Elemente aufgezogen. 








Verlauf von 2 Stunden 








Ohne Mn Mit 0,0001m Mit 0,0001 m ist in reinen KCI- oder 
KNO,-Lösungen (0,001 

Nach 5 Min. | — 70 mV | —74 mV bis 0,002m) das Poten- 
, = ” "2 ” = - - tial von anfangs —70 

is dé 2 à oder —55 mV — ich 
„ = ” = ” | is = mV  greife ein paar Versuche 
” 120 7 — 20 ” Le heraus — auf —22 bzw. 











—20 mV gesunken; 
auch in Anwesenheit von Fe-Zitrat tritt diese Millivoltänderung auf. 
Ist aber in den Lösungen außerdem 0,0001 m Mn++ vorhanden, so be- 
trägt das Potential noch nach 2 Stunden —60 mV (Tabelle 7). 


1 Siehe LUNDEGARDH 1938, S. 58. 
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Diese Eigenschaft des Mangans, das natürliche negative Potential 
(im Verhältnis zu dem Medium) der Wurzeloberfläche zu erhalten, tritt 
noch deutlicher zu Tage, wenn man Pflanzen, die von Anfang an obne 
Mn wuchsen, mit Pflanzen aus vollständiger Nahrlésung vergleicht. 





Drei solche Versuche Tabelle 8. 
werden nebenstehend 

, Mn-freie Normale 
wiedergegeben. Wurzeln | Wurzeln 





Aus den Millivolt- 2 ential in der Nähr- {1.| —34mV| _40 mV 
werten in 10-4 m HCl lésung {2 D > 








läBt es sich berechnen, 9 = »|— = „ 
daß die Wurzeln ohne  potentisl in 10m HC! 12.| —33 | —76 . 
Mangan einenZpy-Wert 3.| —30 „| —60 „ 


von 3,5 haben, während 
in Anwesenheit von Mn der ZpH-Wert auf 2,9 sinkt. Die Ursache der 
merkwürdigen ‚Degeneration‘ der Plasmahautschicht in reinen Kalium- 
lösungen ist vorläufig unbekannt. 

Nach einer von mir kürzlich vorgeführten Theorie (LuNDEGARDH 
1939a und b) soll die aerobe Atmung durch das Vorhandensein einer 
negativen Potentialdifferenz in der Grenzfläche Protoplasma: Medium 
mitbedingt sein. Eine Reihe von Beobachtungen aus diesem Labora- 
torium sprechen dafür, daß die Atmungsintensität teilweise von der 
Höhe der negativen Ladung der Hautfläche reguliert wird. Für die Er- 
haltung dieses Potentialgefälles ist sicherlich nicht nur Mangan ver- 
antwortlich. Auch Ca-Ionen verhindern die ‚Degeneration‘ der Haut- 
schicht, wie besondere Beobachtungen lehren, die andernorts ausführ- 
licher geschildert werden sollen. Eine Nährlösung, die außer Kalium 
auch Calcium und Magnesium enthält, genügt aber offenbar nicht, um 
dem Potential die richtige Höhe zu erteilen. Hierzu ist außerdem noch 
Mangan erforderlich (vgl. Tabelle 7 u. 8). Die Wirkung des Mangans auf 
die Atmung könnte also eine indirekte elektrochemische sein in dem 
Sinne, daß Mangan für den Aufbau der Plasmaorganisation notwendig 
ist. Andererseits muß man auf das hohe Redoxpotential des System 
Mn*+:Mn*++ hinweisen. Wenn ein Redoxsystem derart in die Struktur 
der Zelloberfläche eingebaut wäre, daß das Potentialgefälle radial, also 
senkrecht gegen die Oberfläche wirkte, so müßte dies die Höhe der Ober- 
flächenladung mit bedingen. Mehrere theoretische Möglichkeiten sind 
also denkbar, zwischen denen erst weitere Untersuchungen eine Ent- 
scheidung treffen können. 

Durch die hier nachgewiesene Bedeutung des Mangans als Katalysator 
der Grundatmung von Pflanzenzellen wird dargelegt, daß diese mit einem 
wesentlich anderen Atmungsmechanismus als die Tierzellen — mit denen 
bekanntlich Bakterien und Pilze Ähnlichkeiten zeigen — arbeiten. Man- 
gan scheint für die Pflanzenzelle eine ähnliche Rolle wie Eisen für die 
Tierzelle zu spielen. Die Untersuchungen BURSTRÖMs lehren, daß Mangan 
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tief in die Nitratassimilation, also in einen Reduktionsvorgang eingreift. 
Nun findet aber wie u.a. Untersuchungen aus diesem Laboratorium 
zeigen, eine ausgiebige Nitratreduktion nur bei Sauerstoffzutritt statt. 
Es scheint also eine Koppelung zwischen Sauerstoffatmung und Nitrat- 
reduktion zu bestehen, über deren Natur vorläufig nichts ausgesagt 
werden kann. Als Arbeitshypothese könnte man daran denken, daß 
Zwischenprodukte bei dem oxydativen Abbau der Glukose ein Ausgangs- 
material der Amidierung bilden. 
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GRAMINEEN-STUDIEN. 
I. UBER ENTWICKLUNGSGESCHICHTE UND SYMMETRIE EINIGER 
GRASINFLORESZENZEN. 
Von 


Hans WEBER. 
Mit 22 Textabbildungen (59 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 20. März 1939.) 


Einleitung. 


Vielfach beobachten wir im Pflanzenreich Gestaltungsverhältnisse, 
deren Zustandekommen allein durch entwicklungsgeschichtliche Unter- 
suchungen geklärt werden kann. Dies trifft im hohen Maß für die Gras- 
blütenstände zu, deren Mannigfaltigkeit zunächst verwirrend auf jeden 
Beobachter wirken muß. Man ging erst verhältnismäßig spät daran, 
die Entwicklungsgeschichte dieser Infloreszenzen zu studieren, um auf 
diese Weise zu einem tieferen Verständnis ihres Aufbaues 711 gelangen. 
Die wichtigsten der Arbeiten, die sich damit befassen, habe ich bereits 
in einer früheren Mitteilung (WEBER 1938, S. 275) genannt, so daß sich 
eine Aufzählung an dieser Stelle erübrigt. 

In der vorliegenden Abhandlung sollen nun nicht nur die bereits 
vorhandenen Ergebnisse durch eine Reihe neuer Beobachtungen er- 
weitert werden, sondern es soll insbesondere versucht werden, die gemein- 
samen Züge in der Entwicklungsgeschichte der verschiedenartigen 
Infloreszenzen herauszuarbeiten. Bei einer solchen Betrachtungsweise 
ergibt sich von vornherein die Notwendigkeit, die Symmetrieverhältnisse, 
d. h. die Wachstumsverteilung längs bestimmter Achsen, weitgehend zu 
berücksichtigen. Es muß deshalb im ersten Teil der Arbeit, der sich in 
der Hauptsache mit entwicklungsgeschichtlichen Untersuchungen befaßt, 
wiederholt auf die besondere Art der Wachstumsverteilung in den 
einzelnen Fällen hingewiesen werden. Im zweiten Teil sollen die Sym- 
metrieverhältnisse eine zusammenfassende Besprechung erfahren. Dort 
wird auch das hierüber vorliegende Schrifttum aufgeführt werden, ins- 
besondere wird an die richtungsweisende Arbeit GOEBELS (1884) an- 
zuknüpfen sein. 

Die Arbeit fußt auf einem umfangreichen Grasmaterial, das zu diesem 
Zweck im Königsberger Botanischen Garten kultiviert wurde. Vom 
Keimungsstadium an wurden in bestimmten Zeitabschnitten Proben der 
angebauten Gräser fixiert und untersucht. Auf diese Weise ließ sich in 
den meisten Fällen ein geschlossenes Bild über die Entwicklung der 
Infloreszenzen gewinnen. Besonderer Wert wurde auf die ersten Anlagen 
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in der Blütenstandsbildung gelegt, da gerade diese für unsere Fragestellung 
besonders bedeutungsvoll sind. 


Bemerkung zu den Abbildungen. 

Die Abbildungen der Infloreszenz-Entwicklungsstadien wurden zum größten 
Teil mit Hilfe eines Zeiss schen Zeichenspiegels angefertigt; die Mikroaufnahmen 
wurden mit der ,,Makam“ (Leitz) gemacht. Soweit es sich um Stadien ein und 
desselben Blütenstands handelt, zeigen die \bbildungen zumeist die gleiche Ver- 
größerung. In der einheitlich durchgeführten Beschriftung bedeuten V Haupt- 


vegetationspunkt, B, jüngste Blattanlage, S, ältestes Seitenährchen, E Endährchen, 
H, erste Hüllspelze, H, zweite Hüllspelze. 


I. Entwicklungsgesehichtliche Untersuchungen. 


Im Entwicklungsgang der Graser sind eine Blattphase und eine 
Infloreszenzphase voneinander zu unterscheiden. In der ersten bringt 
der Vegetationspunkt lediglich Anlagen fiir Blattorgane und Seiten- 
knospen hervor, in der zweiten dagegen wird die normale Blattbildung 
gänzlich unterdrückt, und es treten die Anlagen der Seitenährchen bzw. 
der primären Infloreszenzäste als Ausgliederungen der Hauptachse auf, 
die nunmehr zur Infloreszenzachse wird. Das gleiche kann sich an den 
Bestockungstrieben wiederholen. Beim Übergang von der Blatt- zur 
Infloreszenzphase zeigt der Vegetationskegel in vielen Fällen eine eigen- 
artige Verlängerung. Da diese Erscheinung bereits eingehend untersucht 
wurde (WEBER 1938, S. 275), genügt hier dieser Hinweis. Wenn bis zu 
diesem Stadium in der Entwicklung bei der Mehrzahl der Gräser ein sehr 
ähnliches Verhalten zu beobachten ist, so treten doch im weiteren 
Bildungsverlauf der Infloreszenz mancherlei Verschiedenheiten bei den 
einzelnen Arten auf, von denen im folgenden ein Bild gegeben werden soll. 


1. Aegilops caudata L. 

An den Anfang der Betrachtung sei eine Hordee gestellt, die sich 
durch verhältnismäßig einfache Verhältnisse im Infloreszenzbau aus- 
zeichnet. Der erste Schritt der Blütenstandsbildung erfolgt in der früher 
geschilderten Weise nach dem Racemosa-Typus (WEBER 1938, S. 276), 
d. h. der ursprünglich kurze Vegetationskegel erfährt eine deutliche 
walzenförmige Verlängerung. Alsdann beginnt in rascher Folge akropetal 
die Ausgliederung der Seitenährchenanlagen, an deren Basis auch bald 
feine saumartige Hervorwölbungen sichtbar werden, die ersten Stadien 
der späteren Hüllspelzen!. Die Ausgliederung erfolgt streng zweizeilig- 
alternierend in der Ebene, die zugleich die Medianebene der Blätter ist. 
In Abb. 1, I—II sind bei gleicher Vergrößerung zwei derartige Ent- 


1 Auf eine Definition der Begriffe, die sich auf die Terminologie der Infloreszenzen 
im allgemeinen und der Ährchen im besonderen beziehen, mag hier verzichtet 
werden, da sie wiederholt gegeben wurde. Es sei dazu auf die Darstellungen 
HACKELs (1887, S. 5) und Hrıms (1934, S. 54) verwiesen, denen wir uns anschließen. 
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wicklungsbilder für Aegilops bicornis gegeben. Aeg. caudata und andere 
Aeg.-Arten zeigen ein ganz entsprechendes Verhalten. 

Nachdem auf beiden Seiten der Blütenstandsachse je 5—7 Seiten- 
ährchen angelegt sind, wird zumeist die Bildung weiterer solcher Anlagen 
dadurch beendet, daß der Hauptvegetationskegel zur Bildung des End- 
ährchens übergeht. In Abb. 2, List ein derartiges Stadium wiedergegeben. 
Die Zahl der Seitenährchen liegt hier bereits fest. Dies ist daraus ersicht- 
lich, daß oberhalb der beiden zuletzt ausgegliederten seitlichen Ährchen- 
höcker gerade zwei sehr kleine Wülste auftreten: die Anlagen der Hiill- 
spelzen des Endährchens. An den un- 
teren und mittleren Ährchen ist die 
Spelzenentwicklung inzwischen weiter 
fortgeschritten. Bei der gleichen Ver- 
größerung sind nun einige weitere Sta- 
dien im Lichtbild festgehalten worden. 
In Abb. 2, II treten die Hüllspelzen des 
Endährchens bereits deutlich hervor, 
auch die Deckspelzen der beiden unter- 
sten Blüten sind in ihrer Anlage zu 
erkennen. Ganz ähnlich weit ist die 
Entwicklung an den Seitenährchen fort- 
geschritten mit Ausnahme der aller- 
untersten, die hier ebenso wie in vielen „,, 1. Aesilops bicornis. Inflores- 
anderen Fällen, obwohl zuerst angelegt, zenzentwicklung: I verlängerter Ve- 
im weiteren Bildungsverlauf zurück- ne 
bleiben. Im ganzen gesehen macht schickt; II älteres Stadium mit be- 
sich bereits eine gewisse Streckung der — re sc ‘es 
Infloreszenzachse bemerkbar, die nun 
in Abb. 2, III noch deutlicher in Erscheinung tritt. Ebenso wird ein 
schwach zickzackférmiger Verlauf der Spindel angedeutet, der durch 
ungleichmäßiges Längenwachstum der beiden Achsenseiten zwischen 
je zwei benachbarten Ährchen zustande kommt. Auf diese Weise 
wird eine gewisse Taschenbildung innerhalb der Infloreszenzachse 
erreicht, in die sich die Seitenährchen mehr oder weniger einfügen 
können, ein Verhalten, das hier — ebenso wie etwa bei Lolium — 
nur angedeutet ist, das aber bei manchen anderen Gräsern, z.B. 
Lepturus-Arten (HELM 1934, S. 55; WEBER 1938, S. 287) in hohem 
Maß vorliegt. Am Endährchen fällt in diesem Stadium besonders auf, 
daß die Deckspelze der ersten Blüte sich gerade zur Grannenbildung 
anschickt. Ein noch älteres Erscheinungsbild der jungen Infloreszenz 
ist schließlich in Abb. 2, IV zu erkennen. Die Spindel hat sich weiter- 
hin durch Zellvermehrung gestreckt, die Seitenährchen haben sich 
weiter differenziert, und am Endährchen tritt die Grannenbildung 
jetzt deutlich hervor. 











III IV 
Abb. 2. Aegilops caudata. I —IV Infloreszenzentwicklung. 
Erläuterung im Text. Sämtliche Stadien bei gleicher 
Vergrößerung. Mikrophotographie. 


Abb.3. Aegilops caudata. 
Infloreszenz. 
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Im Hinblick auf diese Grannen ergeben sich nun fiir die einzelnen 
Aegilops-Arten einige Unterschiede. Wahrend bei der geschilderten 
Infloreszenz von Aegilops caudata sich die Grannenbildung im wesent- 
lichen auf jene beiden ersten Deckspelzen des Endahrchens beschrankt 
und der ausgewachsene Bliitenstand 
(Abb. 3) auBer diesen nur ausnahms- 
weise einige deutlich verlängerte Gran- 
nen an den nach unten folgenden Seiten- 
ährchen aufzuweisen hat, sehen wir bei 
anderen Arten, z. B. Aeg. bicornis, Aeg. 
crassa u.a. ein anderes Verhalten. Bis 
zum Stadium IV in Abb.2 verläuft 
deren Blütenstandsentwicklung ganz 
ähnlich, wie es bei Aeg. caudata der Fall 
ist. Dann aber setzt in absteigender 
Folge auch an den übrigen Ährchen 
Grannenbildung ein, in derselben Weise ' 
wie beim Endährchen von Aeg. caudata. N 

Bei dieser Art wird also gleichsam a 
der Entwicklungsgang nicht bis zum ; 
Ende durchlaufen, sondern bleibt auf 
einer früheren Stufe stehen, als es etwa 
bei Aeg. bicornis der Fall ist. 


2. Asperella hystrix Hums. 

Der ausgebildete Blütenstand’ von 
Asperella hystrix, einer anderen Hordee, 
zeichnet sich dadurch .aus, daß alter- 
nierend an der Spindel nicht wie bei 
Aegilops je ein- Seitenährchen ansitzt, 
sondern zwei (Abb. 4). Diese einzelnen 
Ährchen haben gleiche Größe und völlig 
gleichen Bau, und aus der fertigen In- 
floreszenz läßt sich nicht mehrerkennen, Abb.4. Asperella hystrix. Infloreszenz. 
wie die Zweizahl zustande kommt. 

Die Entwicklungsgeschichte dagegen gibt Aufschluß. Wiederum 
werden an einem stark verlängerten Vegetationskegel akropetal und 
zweizeilig-alternierend einfache Höcker ausgegliedert (Abb. 5, I). Sehr 
bald jedoch, noch bevor die endgültige Zahl der Ährchen angelegt ist, 
treten an der Basis dieser Primärhöcker — wiederum in aufsteigender 
Folge — Sekundärhöcker auf. In Abb. 5, I ist der Beginn dieser Bildung 
gerade zu beobachten und in Abb. 5, II ist sie schon weiter fortgeschritten. 
Diese Sekundärhöcker, die sämtlich auf ein und derselben Seite liegen, die 
als Bauch- oder Plusseite bezeichnet sei, kommen an Größe sehr bald 
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den primären Ausgliederungen nach und unterscheiden s ch dann kaum 
noch von ihnen. Die Weiterentwicklung, d. h. die Bildung der Spelzen 
und Blütenvegetationspunkte, verläuft 
sodann bei den Ährchen erster und 
zweiter Ordnung nahezu gleichzeitig, 
wie es aus Abb. 6 deutlich hervorgeht. 


Li 





Abb. 6. Asperella hystriz. Älteres Ent- 





Abb. 5. wicklungsstadium der Infloreszenz. Das 
Asperella hystriz. I—II Infl twicklung. auffallend lange Achsenende ist zur Bil- 
Erläuterung im Text. Mikrophotographie. dung des Endährchens übergegangen. 


Mikrophotographie. 


Der Zweizeiligkeit von Aegilops steht also hier gewissermaBen eine 
Vierzeiligkeit in der Infloreszenz gegenüber, die durch frühzeitige Ver- 
zweigung der primären Seitenäste zustande kommt. 


3. Hordeum hexastichum L. 


Auf die Entwicklungsgeschichte der Gersteninfloreszenz haben bereits 
GOEBEL (1884, S. 17) und nach ihm ScHusTer (1910, S. 213) hingewiesen. 
Neuerdings hat Bonnett (1935, S. 451) eine gute Darstellung davon 
gegeben. Es sei deshalb nur soweit darauf eingegangen, als es in unserem 
Zusammenhang erforderlich ist. 

Die jüngsten Entwicklungsstadien ähneln wiederum denen von 
Aegilops und Asperella. rein zweizeilig-akropetale Ausgliederung der 
Seitenäste. Dann aber tritt eine Abweichung ein, die aus Abb. 7, IV—VI 
zu ersehen ist, die eine Flankenansicht auf junge Infloreszenzen wieder- 
gibt. Während zunächst alternierend zu beiden Seiten der Spindel 
einfache wulstartige Höcker ausgegliedert werden, tritt alsbald eine 
Verzweigung dieser Anlagen auf, die an der Basis der Infloreszenz beginnt 
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und nach der Spitze zu fortschreitet!. Im Gegensatz zu dem Verhalten 
von Asperella aber findet die Verzweigung nicht nur nach der Bauchseite 
statt, vielmehr wird sowohl nach der Bauch- als auch nach der Rücken- 
seite je ein Sekundärhöcker aus der Basis der primären Seitenastanlage 
ausgegliedert. Jeder dieser drei 
Höcker wächst nun zu einem ein- 
blütigen Ährchen aus, wodurch die 
Sechszeiligkeit der Gesamtinflores- 
zenz zustande kommt. Bleiben die 
seitlichen Ährchen im Wachstum 
zurück und werden allein die mitt- 
leren Ährchen fertil, so ergibt sich 
daraus die Infloreszenz der zwei- 
zeiligen Gerste. Es verdient noch 
darauf hingewiesen zu werden, daß 
im Blütenstand von Hordeum im 
Unterschied zu den bisher be- 
sprochenen Fällen kein Endähr- 
chen hervorgebracht wird, sondern 
nach BONNETT eine ,,indeterminate 
inflorescence“‘vorliegt, worauf eben- 
falls schon SCHUSTER (1910, S. 218) 
hingewiesen hat. Hierauf wird im 
zweiten Teil der Arbeit noch ein- 
zugehen sein. 





4. Vulpia myuros (L.) GMEL. 
Die besprochenen Infloreszen- Abb. 7. Hordeum hexastichum. Infloreszenz- 


. entwicklung: I—III, VI Median-Ansichten; 
zen von Asperella und Hordeum IV—V Transversal (Flanken) -Ansichten. 


zeichnen sich dadurch aus, daß Näheresim Text. Die punktiert gezeichneten 
‘ Linien kennzeichnen die Ausgliederungen auf 
von den akropetal angelegten Sei- der dem Beschauer abgewandten Seite. 


tenästen die ältesten, d. h. die 

untersten? im weiteren Bildungsgang den jiingeren vorausgehen. Die 
akropetale Infloreszenz ist also zunächst basiton. Später gleichen sich 
allerdings diese Unterschiede wieder mehr oder weniger aus, und der 
ausgebildete Blütenstand zeigt vielfach eine schwach ausgeprägte 
Mesotonie. Allein das Verhalten von Aegilops caudata (S. 431) hin- 
sichtlich der Grannenbildung weist bereits darauf hin, daß akropetale 
Bildung und Basitonie keineswegs stets gekoppelt sein müssen. Denn die 
Grannenentwicklung bei den besprochenen Aegilops-Arten erfolgt im 
ganzen gesehen zunächst am Endährchen und dann erst in absteigender 
Folge an den Seitenährchen, wie dies auch an anderer Stelle für Lolium 


1 Die alleruntersten Anlagen bleiben auch hier im Wachstum zurück. 
2 Wenn wir von den 2—3 alleruntersten absehen. Vgl. S. 429. 
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(WEBER 1938, S. 284) geschildert wurde. Innerhalb der einzelnen Ährehen 
allerdings erfolgt die Bildung stets akropetal und basiton. 

Es sei nun hier ein Beispiel fiir ein Verhalten dargelegt, das bei deut- 
lich akropetaler Entwicklung frühzeitig Akrotonie der jungen Infloreszenz 
zeigt, namlich die Festucee Vulpia myuros. In Abb. 8 ist der Entwick- 
lungsgang des jungen Bliiten- 
standes aufgezeichnet. Am ver- 
längerten Vegetationskegel wer- 
den in charakteristischer Weise 
akropetal die Anlagen der Seiten- 
ästeerster Ordnung ausgegliedert 
(Abb. 8, I—IV). Die auftretende 
Mesotonie herrscht nur vorüber- 
gehend, sie ist bedingt durch 
das Verhalten des Vegetations- 
kegels, wie dies bereits früher 
für Zolium temulentum und Lep- 
turus cylindricus nachgewiesen 
wurde (WEBER 1938, S. 284). 
Sehr bald tritt dann die Akro- 
tonie im Entwicklungsgang in 
Erscheinung. Sie bewirkt nicht 
allein, daß das Endährchen am 
te Le ec se de : frühesten differenziert wird, son- 
entwicklung; V—VII Entwicklung des End- dern sie bedingt auch eine basi- 

ährchens. + — anicher Vergrößerung, petale Anlegung der Seitenäste 
; zweiter Ordnung. Bei einem Ver- 
gleich mit Asperella wird dieses entgegengesetzte Verhalten ganz besonders 
deutlich. Gemeinsam haben dagegen beide Arten, daB die Seitenzweige 
zweiter Ordnung sämtlich auf der Bauchseite liegen, wodurch die Dorsi- 
ventralität des Blütenstandes auffällig zutage tritt. Hierauf wird im 
zweiten Teil der Arbeit noch eingegangen. Die Grannenbildung erfolgt 
der Akrotonie zufolge ebenfalls basipetal; im einzelnen Ährchen dagegen 
stets akropetal-basiton, wie es Abb. 8, V—VII für das Endährchen ein- 
deutig zeigt. 





5. Brachypodium distachyum BEAUV. 

Ein weiteres Beispiel fiir eine akropetal-akrotone Infloreszenz liefert 
Brachypodium distachyum (Abb. 9). 

Diese Art bringt nur wenige an der Infloreszenzachse sitzende Ahrchen 
hervor. Von vornherein ist das Endährchen stark gefördert. In Abb. 9, I 
weist es schon deutlich die Anlagen der Spelzen und Blüten auf, während 
die beiden Seitenährchen kaum eine Gliederung zeigen. Selbst in einem 
so fortgeschrittenen Stadium, wie es in Abb. 9, III dargestellt ist, ist 
die Akrotonie noch völlig herrschend. Die Hüllspelzen sind hier so 
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weit herangewachsen, daß sie die jungen Ährchen gänzlich umgeben. 
Erst bei der nachfolgenden Entfaltung, wenn die Internodien der 
Ährchenachse sich zu strecken beginnen, wird die von den Hiillspelzen 
(deren Wachstum auf einem Stadium, wie es Abb. 9, III zeigt, 
am Endährchen bereits abgeschlossen ist) gebildete Hülle durch- 
brochen. Zugleich wachsen jetzt die basalen Ährchen stärker 
heran als die oberen, so daß im ausgewachsenen Zustand die 
Akrotonie in der Infloreszenz 
nicht mehr so stark in Er- 
scheinung tritt. 

Die Zahl der Ährchen, 
die zur Ausbildung gelangen, 
schwankt. Im  Hôchstfall 
scheinen es fünf zu sein. Es 
kommt aber auch vor, daß 
allein das Endährchen gebil- 
det wird, während alle Seiten- 
ährchen unterdrückt werden, 
ein Verhalten, das sicher mit 
der stark ausgeprägten Akro- 
toniein Zusammenhang steht. 
Eine derartige Reduktions- 
reihe ist in Abb. 10 darge- 
stellt, bei der die einzelnen u 
Infloreszenzen sämtlich von rt patent distachyum. 
ein und derselben Pflanze ge- u DER 
nommen sind. Die Ähre in Abb. 10, IV ist also lediglich die terminale 
Teilinfloreszenz in einem sehr reduzierten Gesamtblütenstand. 














6. Alopecurus, Lagurus, Phalaris, Bromus. 

Aus der Kenntnis der bisher erörterten entwicklungsgeschichtlichen 
Tatsachen heraus wird die Infloreszenz der oben genannten Arten leicht 
verständlich. Nachdem WypLer (1846, S.8) über die walzenförmigen 
Blütenstände von Alopecurus, Phalaris u. a. noch keine Klarheit gewinnt, 
weisen schon HACKEL (1879, S. 59) und nach ihm GoEBEL (1884, S. 6) 
auf die zweizeilige Anlage der primären Infloreszenzäste bei Phleum 
und Alopecurus hin. Da jedoch die allerfrühesten Entwicklungsstadien 
offenbar noch nicht gesehen worden sind, sei darauf eingegangen. 

Wie Abb. 11, I—Ilfür Alopecurus pratensis und Abb. 11, III—V für Alop. 
myosuroides zeigt, unterscheiden sich diese Stadien nur wenig von den früher 
beschriebenen anderer Arten. Die Verlängerung des Vegetationskegels 
ist außerordentlich deutlich, die Seitenzweigbildung erfolgt wiederum 
akropetal. Sehr bald beginnt die Verzweigung dieser Primäräste ganz 
ähnlich, wie es bei Asperella zu beobachten war, auf der Bauchseite. 
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Während aber dort die Verzweigung mit der Bildung der Sekundär- 
ährchen beendet ist, geht sie hier auf der Bauchseite weiter. Dadurch daB 





I u III IV 
Abb. 10. Brachypodium distachyum. Infloreszenzreihe von ein und derselben Mutterpflanze, 
die die Reduktion der Ährchenzahl zeigt. Man erkennt deutlich die Transversalstellung 
der Seitenährchen (im Gegensatz zu Lolium). 





I I Il V 


Abb. 11. 
I—II Alopecurus pratensis, I111—V Alopecurus myosuroides. Infloreszenzentwicklung. 





die Internodien stark gestaucht bleiben, kommt der bekannte walzen- 
förmige Blütenstand zustande!. 





1 Die Verzweigungsverhältnisse im einzelnen müssen noch eine besondere Be- 
arbeitung erfahren. Hier sei auf die sorgfältige Analyse des fertigen Blütenstandes 
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Im Grunde das gleiche Ver- 
halten zeigen u. a. die Inflores- 
zenzen von Lagurus und Phalaris 
(Abb. 12). Auch deren äußerlich 
radiärer Bliitenstand geht auf 
zweizeilige Anlage der primären 
Seitenäste zuriick, wie es Abb. 13 
veranschaulicht. 

In ganz ahnlicher Weise wie 
bei Alopecurus beginnt auch die 
Blütenstandsentwicklung bei 
Bromus (Abb. 14). Die Gesamt- 
entwicklung der Infloreszenz ist 
wiederum auf zweizeilig -akro- 
petale Anlage der primären 
Seitenäste zurückzuführen, die 
sich frühzeitig verzweigen, ganz 
entsprechend wie es für Alope- 
curus zutrifft. Dann erst setzt 
die Streckung der Internodien 
ein, wodurch der Schritt vom 
„Ährenrispengras“ zum ,,Ris- 
pengras‘“ getan ist. 











In den frühesten Entwick- 
lungsstadien macht sich aller- Pr 19. 1 Phelert * 
dings ein Unterschied zwischen II Lagurus ovatus. Infloreszenzen. 
Alopecurus und Bromus bemerk- 


bar. Wahrend bei Alopecurus der Vegetationskegel beim Ubergang von 
der Blatt- zur Infloreszenzphase eine auBerordentlich starke Verlänge- 


rung erfährt, ist diese bei Bromus erheblich 
schwächer. Eine derartige, verhältnismäßig 
geringe Verlängerung scheint bei Rispengräsern 
häufiger vorzuliegen. Ich beobachtete sie außer 
bei Bromus-Arten u. a. bei Eragrostis pilosa 
und Avena barbata. Bonnett (1937, S. 928) 
schildert sie fiir Avena sativa folgendermaßen: 
“the growing pointelongates, but theelongation 
I 


is not so marked as in barley or wheat’’. Im 

zweiten Teil bei Besprechung der Symmetrie- I 

verhältnisse soll diese Tatsache noch einmal Zain. 220: latines. 
herangezogen werden. I-II Infloreszenzentwicklung. 
von Phleum und Alopecurus durch Hacker (1879, S. 59) hingewiesen. Man ver- 
gleiche auch die Ausführungen von VoLKART und KIRCHNER (S. 88) über die Ver- 
zweigungsverhältnisse der Grasinfloreszenzen. 


Planta Bd. 29. 29 
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7. Beckmannia eruciformis Host. 


Der Blütenstand von Beckmannia unterscheidet sich von demjenigen 
etwa von Aegilops dadurch, daB die seitlichen Ausgliederungen erster 


a 





Abb. 14. Bromus brizaeformis. 





Ordnung nicht unmittelbar zu 
Ährchen auswachsen, sondern 
daB sie selbst wieder Inflores- 
zenzachsen (von Partialinflores- 
zenzen) darstellen, an denen 
eine gréBere Zahl von Einzel- 
ährchen gebildet werden kann. 
Dementsprechend gibt es hier 
auch kein Endahrchen im früher 
entwickelten Sinn, sondern das 
Ende der Blütenstandsachse 
geht ebenso wie die primären 
seitlichen Glieder in eine Teil- 
infloreszenz über. Die Entwick- 
lungsgeschichte soll dies ver- 
deutlichen. 

Die ersten Stadien bieten das 
gewohnte Bild (Abb. 15). Aller- 
dings macht sich frühzeitig im 
unteren Teil der jungen Inflores- 
zenz eine schwache Streckung 


der Spindel bemerkbar, die mit einer Verlängerung der basalen Seiten- 
aste Hand in Hand geht, die sich aufrichten und eng an die Mutterachse 








f V 


Abb. 15. Beckmannia eruciformis. I—IV erste Stadien der Infloreszenzentwicklung. 


anschlieBen. Bald beginnt auch deren Weiterentwicklung an der Basis, 
während an den oberen Ausgliederungen etwas derartiges noch nicht 
zu beobachten ist (Abb. 16). Der weitere Verlauf läBt sich aus etwas 
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älteren Stadien leicht erschlieBen (Abb. 17). Jede Seitenanlage des 
unteren Abschnittes wird zu einer Sekundärspindel, die nun selbständig, 
wiederum akropetal-alternierend in zwei Zeilen, eine ganze Reihe von 
Einzelährchen  hervor- 
bringt. Wenn diese seit- 
lichen Teilinfloreszenzen 
nahezu ein Aussehen ha- 
ben wie der Endabschnitt 
des Gesamtbliitenstan- 





Abb. 16. Abb. 17. 
Abb. 16. Beckmannia eruciformis. Junges Infloreszenzstadium: Entwicklungsbeginn der 
Teilblütenstände im unteren Abschnitt der Gesamtinfloreszenz. Mikrophotographie. 


Abb. 17. Beckmannia eruciformis. Fortgeschritteneres Infloreszenzstadium: Differenzierung 
der Teilblütenstände. Diese sind etwas von der Achse abgeneigt worden, um sie besser 
sichtbar zu machen. Mikrophotographie. 
des, tritt eine Streckung des zwischen beiden Infloreszenzabschnitten 
gelegenen Internodiums ein, wodurch nunmehr ein völlig klares Bild 
hervorgerufen wird. Sämtliche Teilblütenstände entwickeln sich jetzt 
gleichartig weiter, nämlich akropetal-basiton, ganz ähnlich wie die Ge- 
samtinfloreszenz von Hordeum, wenn wir von deren Sekundärverzweigung 

absehen. 
Auffällig ist hierbei noch, daß die Bildung der Einzelährchen an den 
Teilinfloreszenzen deutlich von den Flanken zur Bauchseite hinneigt, 
29* 
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also eine klare Dorsiventralität vorliegt, wie es ja auch von den Seiten- 
ästen anderer Chlorideen, z. B. Chloris-Arten usw. her bekannt ist. 
Bei der Entfaltung des Blütenstandes spreizen sich die einzelnen 
Teilinfloreszenzen, die solange der Hauptachse eng angelegen haben, 
von dieser ab, um sich postfloral wieder 
an sie anzufügen (vgl. Abb. 18). 
Beckmannia bietet vielleicht auch eine 
Môglichkeit zum Verständnis des merk- 
würdigen Blütenstandes von Bouteloua 
oligostachya. GOEBEL (1931, S.79) ver- 
mutet, daß dieser „sicher aus einer mit 
mehreren Seitenästen versehenen Inflores- 
zenz durch Reduktion entstanden ist“. 
Wenn man sich nun bei Beckmannia alle 
Teilinfloreszenzen unterdrückt denkt mit 
Ausnahme des dorsiventralen Endabschnit- 
tes des Gesamtblütenstandes und zuweilen 
auch des basalwärts folgenden Astes, so 
ergibt sich in der Tat ein Bild, wie es 
Bouteloua oligostachya zeigt (Abb. 19). 
Die Entwicklungsgeschichte scheint damit 
übereinzustimmen. Leider stand mir nicht 
genügend Material zur Verfügung, um 
diese Frage ganz sicher klären zu können. 
Daß jedoch solche Reduktionen möglich 
sind, zeigt das auf S. 435 angeführte Bei- 
spiel von Brachypodium distachyum. Auf- 
die Gelenkbildung an der Basis der Teil- 
infloreszenz von Bouteloua oligostachya, die 
pe = _ das Abbiegen ermöglicht, hat GoEBEL 
I Infloreszenz kurz nach der Ent- bereits hingewiesen. Die Schuppenbildung 
faltung; Ii Infloreszenz während „n dieser Stelle ist als Auswuchs der Achse 


der Blüte mit abgespreizten 
Seitenzweigen. zu deuten. 





IL. Die Symmetrieverhältnisse der jungen Blütenstände. 


Nach der vorangehenden Darstellung einiger entwicklungsgeschicht- 
licher Tatsachen sollen nunmehr die Symmetrieverhältnisse der 
jungen Blütenstände besprochen werden. Als 1846 WYpLER seinem 
Beitrag zur Kenntnis der Grasinfloreszenz jenen ersten „Hauptsatz‘ 
voranschickte: „Die Infloreszenz der Gräser ist in allen ihren Ver- 
zweigungen symmetrisch‘, war mit Nachdruck auf eine Erscheinung hin- 
gewiesen, die nicht allein für die Gramineen, sondern für das Verständnis 
von Bau und Gestaltung der höheren Pflanzen überhaupt von erheblicher 
Bedeutung ist. WypLers Arbeit fußt auf Beobachtungen über die 
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wechselwendige Rollung der Grasblätter, die bereits A. BRAUN (1831, 
S. 385 und 1834, S. 260) gemacht und Scumpsr (1835, S. 94) weiter aus- 
geführt hat. Diese Erkenntnisse muBten von selbst die Aufmerksamkeit 
auf die Symmetrie der Sprosse hinlenken. Obwohl WyDLEr in der 
genannten Arbeit im 23. Hauptsatz bemerkt (ebenfalls an Beobachtungen 
SCHIMPERS 1835, S.96 anknüpfend), daß ganz ähnliche Symmetrie- 
verhältnisse, wie sie bei den Gräsern vorliegen, auch bei anderen Pflanzen 
mit zweizeiliger Blattstellung wiederkehren, so hat man doch lange Zeit 











I IT 
Abb. 19. Boutel ligostach I—II Infloreszenz. Weiteres im Text. 





diesen Dingen wenig Beachtung geschenkt!. Erst GOEBEL und vor allem 
neuerdings TRoLL haben in zahlreichen Fällen den entscheidenden Einfluß 
der Symmetrie auf die Organgestaltung dargelegt?. 

Was im besonderen die Gräser betrifft, so liegen darüber außer den 
bereits erwähnten Arbeiten verschiedentlich zerstreut Mitteilungen 
darüber vor, die sich aber zumeist nur auf den Sproß und dessen Be- 
blätterung beziehen, weniger dagegen auf den Blütenstand. So sei hin- 
gewiesen auf Beobachtungen von HOFMEISTER (1868, S. 588), SCHOUTE 

1 Noch vor WyDLER befaßt sich die Dissertation Mounts (1836) allgemein mit 
den Symmetrieverhältnissen der Pflanzen, worin die Auffassung E. Meyers (1832, 
S. 419-420) erweitert wird, der noch sagt: „Die ganze Pflanze erhebt sich nicht 
einmal von der konzentrischen zur symmetrischen, viel weniger noch bis zur diapho- 
rischen Bildung‘ [Erläuterung dieser Begriffe bei MEYER; vgl. auch GOEBEL (1882, 
S. 356)]. — ? Vgl. WEBER 1936, S. 286. 
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(1910), BREMEKAMP (1915), SeyBoLp (1925, S. 27) und zuletzt von TROLL 
(1937, S. 373). Angaben, die speziell die Infloreszenz betreffen und denen 
nun auch bereits entwicklungsgeschichtliche Untersuchungen zugrunde 
liegen, finden sich wohl erstmalig! bei TRÉOUL (1880), sodann bei GoEBEL 
(1884, 1931), Schumann (1890), Noeuvonr (1929), Hetm (1934) und 
Bonnett (1935, 1936, 1937). Entwicklungsgeschichtliche Untersuchungen, 
die die einzelne Grasbliite zum Gegenstand haben, liegen von SCHUSTER 
(1910) vor. 

Von besonderer Bedeutung ist die Arbeit GOEBELS. In dieser wird 
bereits klar zwischen dorsiventralen und radiären Infloreszenzen unter- 
schieden. Für die Entwicklungsfolge der von ihm untersuchten Bliiten- 
stände unterscheidet GoEBEL (1884, S. 10) abweichend von TRÉOUL drei 
verschiedene Modifikationen, nämlich 

1. Akropetale Anlage und Ausbildung. 

2. Akropetale Anlage und basipetale Ausbildung. 

3. Akropetale Anlage und Vorauseilen der Mittelregion der Inflores- 
zenzachse. 

Alle späteren Untersuchungen bestätigen nun im wesentlichen diese 
GorsEtsche Einteilung und fügen sich in sie ein. Da jedoch eine Reihe 
von neuen Gesichtspunkten hinzukommt, muß auf diese Verhältnisse 
näher eingegangen werden. 


1. Dorsiventrale Infloreszenzen. 


Im Verlauf dieser Arbeit wurde verschiedentlich darauf hingewiesen, 
daß die Bauchseite der Infloreszenzachse in bezug auf die Ausgliederung 
der Seitenzweige in zahlreichen Fällen eine deutliche Förderung erfährt. 
Dies zeigen z. B. eindringlich die Abbildungen, die u. a. für Asperella, 
Vulpia, Alopecurus und Bromus beigegeben sind. Bei Vulpia myuros 
z. B. (S. 434) liegen die Seitengliederungen deutlich auf der Bauchseite, 
während die Rückenseite völlig frei erscheint. So ist auch die Einseits- 
wendigkeit im Blütenstand von Festuca-Arten zu erklären, ferner die 
Infloreszenzen von Dactylis, Nardus und vieler anderer Gräser. Abb. 20 
zeigt dieses Verhalten für Lamarckea aurea. Sie stellt einen Querschnitt 
durch eine junge Infloreszenz dar, die sich noch in Knospenlage befindet, 
d. h. sie ist noch dicht von Blattorganen umhüllt, und alle Seitenzweige 
erster und höherer Ordnung sind aufgerichtet und liegen der Hauptachse 
an. Deren Verzweigung ist also ausschließlich nach der Bauchseite zu 

1 Erst nach Abschluß dieser Arbeit wurde mir die Abhandlung Wicanps (1854) 
zugänglich, in der dieser bereits auf die Notwendigkeit entwicklungsgeschichtlicher 
Untersuchungen hinweist und solche auch schon ausführt. Dort liegt ferner eine Mit- 
teilung vor, die meinen Hinweis auf die Konstanz der Blattzahl in der Blattphase 
(WEBER 1938, S. 276) bestätigt. So finden sich nach WıcanD (1854, S. 87) „durch- 
schnittlich bei Poa annua 6, bei Zea Mays 12 Laubblätter am blühenden Halm 
bis zur Infloreszenz“. Die Arbeit Wıcanps wird noch an anderer Stelle zu wür- 
digen sein. 
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erfolgt. Ein äußerst extremer Fall von Dorsiventralität liegt schließlich 
u. a. im Blütenstand der von HELM (1934, S. 82) untersuchten Thuarea 
involuta vor. 

Allerdings tritt ein solches Verhalten an der entfalteten Infloreszenz 
nicht bei allen Gräsern so deutlich in Erscheinung, wie es für die er- 
wähnten Beispiele zutrifft. Vielfach werden diese Verhältnisse später 
verschleiert, wie es etwa schon aus der Entwicklungsgeschichte von 
Asperella hystrix (S. 431) hervorgeht. Dadurch, daß die Seitenäste zweiter 
Ordnung allein auf der Bauchseite gebildet werden, tritt der dorsiventrale 
Charakter der Infloreszenz deutlich hervor. Bald aber unterscheiden 
sich Primär- und Sekundärährchen durch nichts mehr voneinander und 
erscheinen an der ausgewachse- 
nen Infloreszenzachse in ganz 
symmetrischer Verteilung. Die- 
ser Vorgang, der hier eingeleitet 
ist, wird bei Alopecurus weiter- 
geführt. Auch hier liegt anfäng- 
lich zweizeilig dorsiventrale Blü- 
tenstandsentwicklung vor, die 





Abb. 20. Lamarckcu aurea. 
wegen des spateren walzenför- Querschnitt durch einen jungen Blütenstand. 


iM A Infloreszenzhauptachse. 
migen Aussehensder Infloreszenz 


ohne eingehende Analyse nicht mehr festzustellen ist. Da sehr viele 
weitere Gräser sich in ganz ähnlicher Weise verhalten, braucht auf sie 
nicht besonders eingegangen zu werden. 

Zweifellos bestehen enge Beziehungen zwischen der Symmetrie des 
Sprosses und derjenigen des Blütenstandes (vgl. BREMEKAMP 1915, S. 32), 
allerdings nicht stets in der Art, daß sämtliche Grasinfloreszenzen bezüg- 
lich ihrer Symmetrie das gleiche Verhalten wie die Vegetationsorgane 
zeigen, wenn dies auch in sehr vielen Fällen zutrifft. Darüber, „daß in 
den Sprossen der Gräser weithin dorsiventrale Achsen vorliegen‘ (TROLL 
1937, S. 373), herrscht kein Zweifel. Die wechselwendige Rollung der 
Blätter, bei der die geförderten Blatthälften sämtlich nach einer Seite 
gerichtet sind (vgl. die Literaturangaben auf S. 441) weisen eindringlich 
darauf hin. Wenn diese Tatsache im Schrifttum mehrfach beachtet 
worden ist, so fehlen merkwürdigerweise genauere Angaben über die 
Stellung der Achselknospen, die ebenfalls durch die Dorsiventralität des 
Muttersprosses beeinflußt sein kann. An Hand der Abb. 21 sei dies er- 
läutert. Es ist ein Querschnitt durch die Sproßbasis einer jungen Hordeum 
distichum-Pflanze dargestellt. Am Hauptsproß ist die Wechselwendigkeit 
der Blätter deutlich zu erkennen, deren geförderte Senkungsseiten (vgl. 
Braun 1831, S. 385 Anm.) sämtlich auf der in der Abbildung nach unten 
gekehrten Bauchseite liegen. Die Senkungsseiten der Blätter der Seiten- 
triebe sind sämtlich dem Hauptsproß zugekehrt. Mit Rücksicht auf die 
zweizeilige Blattstellung müßte man die Achselknospen in der Ebene 
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finden, die durch die Medianlinien der Blatter geht. Dies ist jedoch 
nicht der Fall, die Knospen bzw. Seitentriebe sind vielmehr deutlich zur 
Plusseite hin verschoben, eine Erscheinung, die ihre Erklärung wohl 
nur in der Dorsiventralität der Hauptachse findet. 

Dieser Befund stimmt nicht überein mit den Angaben, die SCHOUTE 
(1910, S. 10) über die Bestockung der Gerste macht. Danach dürfte nur 
der Seitentrieb, der aus der Achsel der Koleoptile sproßt, eine abweichende 











Abb. 21. Hordeum distichum. Querschnitt durch die Sproßbasis einer jungen Pflanze. 
Die Dorsiventralität kommt u.a. deutlich durch die Stellung der Seitenknospen zum 
Ausdruck. M. ZAHN delin. 


Stellung besitzen, während nach SCHOUTE die ‚weiteren Knospen erster 
Ordnung .... ganz normal gestellt‘ sind. Für Avena sativa gibt KLIEM 
(1937, S. 304) an, daß die Achselknospen ‚im Verlaufe der Entwicklung 
aus der Mediane, in der sie angelegt werden, durch den Druck der eng 
umeinanderschließenden Blätter meist seitlich verdrängt werden“. Leider 
konnte ich diese Angabe noch nicht nachprüfen, möchte aber dennoch 
vermuten, daß es sich nicht um eine nachträgliche Verdrängung handelt, 
sondern um eine ganz ähnliche Erscheinung, wie sie für Hordeum distichum 
oben dargelegt wurde. 
2. Radiäre Infloreszenzen. 

Das im vorhergehenden geschilderte Beispiel der Gerste möge zugleich 
für das Verständnis der radiären Blütenstandsformen herangezogen 
werden. Nach den Ausführungen, die auf S. 432 über die Entwicklung 
der Gersteninfloreszenz gemacht wurden, kann hierbei die Blütenstands- 
achse in ihrer Symmetrie als bilateral bezeichnet werden. Es vollzieht 
sich also beim Übergang von der Blatt- zur Infloreszenzphase offensicht- 
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lich eine Umstimmung der Symmetrieverhältnisse. Wenn auch hierüber 
genaue Untersuchungen erst noch ausgefiihrt werden miissen, so scheint 
es sich doch um eine Erstarkung des Vegetationspunktes zu handeln!. 
Allerdings ist diese Umstimmung von der Dorsiventralität der Sproß- 
achse zur Bilateralitat der Infloreszenzspindel kein allzugroBer Schritt; 
allein der nächste Schritt führt bereits — vermutlich bei weitergehender 
Erstarkung des Vegetationspunktes — von der bilateralen Symmetrie 
des Blütenstandes zur radiären hin. So kommt man auch auf diesem, 
allerdings noch nicht streng bewiesenen Weg zu dem bereits früher ge- 
folgerten Schluß, daß zwischen dorsiventralen und radiären Infloreszenzen 
entwicklungsgeschichtliche Beziehungen bestehen, und daß der ,,Umbel- 
lata-Typus sich durch einige Zwischenformen vom weitverbreiteten 
Racemosa-Typus ableiten“ läßt (WEBER 1938, S. 288). Da jedoch die 
Gräser mit radiären Blütenständen zahlenmäßig weit hinter denen mit 
dorsiventraler Infloreszenz zurückstehen und einige charakteristische 
Beispiele davon bereits früher dargestellt wurden, sei hier nicht weiter 
darauf eingegangen. 


3. Die Entwicklungsfolge der Seitenäste (longitudinale Symmetrie). 

Nach den Untersuchungen von Tr£ovL (1880) vollzieht sich die 
Bildung der Seitenzweige der Infloreszenzachse in verschiedener Weise 
bei den verschiedenen Gräsern. Aber bereits GoEBEL (1884, S. 10) weist 
darauf hin, daß es sich in den von TRÉCOUL geschilderten Fällen um rein 
akropetale Entstehungsfolge handelt; erst durch frühzeitig einsetzende 
Förderung der mittleren und oberen Region des jungen Blütenstandes 
kommt ein Bild zustande, das bei Nichtkenntnis der jüngsten Entwick- 
lungsstadien auf divergente oder auch basipetale Anlegung der Seiten- 
äste schließen läßt. Auch sämtliche von mir untersuchten Grasblüten- 
stände — gleichgültig, ob radiär oder dorsiventral — sind auf akropetale 
Entstehung zurückzuführen, so daß man wohl diese Entstehungsweise 
für die Gramineeninfloreszenz als allgemein zutreffend bezeichnen darf?. 

Allerdings entspricht, wie im ersten Teil bereits mehrfach ausge- 
führt wurde, nur in verhältnismäßig wenigen Fällen der akropetalen 
Entstehung der primären Seitenglieder eine Basitonie im weiteren 

1 Wenn SCHUSTER (1910, S. 214) bei Hordeum von einem dorsiventralen Bau 
spricht, „der an den fertigen Infloreszenzen so deutlich in Erscheinung tritt‘, so 
liegt das daran, daß er zwischen dorsiventral und bilateral noch nicht unterschieden 
hat. Wenn jedoch der Vegetationspunkt der Hauptachse in seiner Wachstums- 
fähigkeit nach Ausgliederung zahlreicher Seitenäste nachläßt und allmählich ganz 
zum Stillstand kommt, dann kann die bis dahin klare bilaterale Symmetrie wieder 
verloren gehen und die Infloreszenzspitze in der Tat wieder dorsiventral erscheinen, 
worauf auch die Abb. 16, Tafel III in SCHUSTERS Arbeit hindeuten mag. 

2 Im Gegensatz etwa zur Entstehungsweise der Fiedern am embryonalen Fieder- 
blatt, die basipetal, akropetal und divergent sein kann. Allerdings liegt auch hier 
ein einheitlicher Typus zugrunde, nämlich das basipetal-akrotone Blatt (TROLL 1935). 
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Entwicklungsablauf. Bei Asperella hystrix (Abb. 5) war dieses Verhalten 
noch deutlich zu erkennen, wenn wir von den alleruntersten Ahrchen- 
anlagen absehen, die fast stets in der Weiterentwicklung gehemmt sind. 
In späteren Stadien verlieren sich diese Unterschiede, und am aus- 
gewachsenen Blütenstand erscheinen zumeist die mittleren Ahrchen als 
die kraftigsten. 

Viel häufiger als die Basitonie tritt die frühzeitige Förderung im 
Bildungsgang an der Spitze der Infloreszenz auf. Die mitgeteilten Bei- 
spiele wie Vulpia myuros, Brachypodium distachyum, ebenso auch Lolium 
temulentum, Lepturus cylindricus, geben dies eindrucksvoll wieder. Die 
Unterschiede im Entwicklungszustand gleichen sich vielfach erst dann 
aus, wenn die Infloreszenz sich entfaltet, d. h.wenn sie sich aus dem um- 
gebenden Hüllblatt herausschiebt. Was Einzelheiten anbelangt, so kann 
auf die Ausführungen im ersten Teil zurückverwiesen werden. 

Vielfach zeigen sehr junge Infloreszenzstadien deutlich eine Förderung 
in der mittleren Region. Daß jedoch eine solche Mesotonie vielfach nur 
eine versteckte Akrotonie ist, die auf das Verhalten des Vegetations- 
punktes beim Übergang von der Blatt- zur Infloreszenzphase zurück- 
zuführen ist, wurde früher nachgewiesen (WEBER 1938, S. 284). Daneben 
gibt es aber Fälle, wie etwa Alopecurus (Abb. 11), bei denen ein solcher 
Nachweis nicht ohne weiteres zu führen ist, und in denen vielleicht von 
Anfang an wirkliche Mesotonie vorliegt. 

Die akropetale Entstehung der Seitenanlagen wird dadurch ermög- 
licht, daß die Infloreszenzachse an ihrer Spitze längere Zeit fortzuwachsen 
imstande ist. Von dem Maß und der Dauer dieser Fähigkeit ist die Anzahl 
der Seitenäste abhängig. Gräser, in deren Infloreszenzphase der Vege- 
tationspunkt nur kurze Zeit weiter zu wachsen vermag, bringen dem- 
entsprechend nur wenige Seitenzweige im Blütenstand hervor. An- 
gedeutet ist dieses Verhalten z. B. schon bei Bromus-Arten (Abb. 14). 
Das sehr begrenzte (im Gegensatz etwa zu Hordeum, Vulpia u. a.) Wachs- 
tum des Vegetationspunktes kommt auch schon in der verhältnismäßig 
geringen Verlängerung des Vegetationskegels zum Ausdruck, worauf 
bereits auf S.437 hingewiesen wurde. Bei extremer Hemmung des 
Spitzenwachstums entstehen schließlich die radiären Infloreszenzen von 
Chloris- und Eleusine-Arten, bei denen der Hauptvegetationspunkt früh- 
zeitig von den dorsiventralen seitlichen Teilblütenständen überwuchert 
wird. 

Eine sehr auffällige Erscheinung ist die Bildung eines Endährchens. 
Während bei Infloreszenzen (z. B. Hordeum), die ein solches nicht hervor- 
bringen, der Vegetationspunkt in seiner Produktionskraft allmählich 
nachläßt, um schließlich das Wachstum gänzlich einzustellen, geht er 
im anderen Fall spontan zur Bildung eines Endährchens über, ein Vor- 
gang, der stets durch die seitliche Ausgliederung zweier Hüllspelzen ein- 
geleitet wird. Nach allen bisherigen Untersuchungen kann es keinem 
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Zweifel unterliegen, daB der Vegetationspunkt der Hauptachse zum 
Vegetationspunkt des Endährchens wird, die Endährchenachse also die 
unmittelbare Fortsetzung der Infloreszenzspindel darstellt. Ich kann da- 
her HELM (1934, S. 61) nicht zustimmen, wenn er in seinen sonst sehr 
sorgfältigen Ausführungen das Terminalahrchen von Monerma repens als 
letztes Seitenährchen auffaßt, wobei die zweite Hüllspelze „lediglich die 
hüllspelzenartig entwickelte, leicht ausgehöhlte Spitze der Infloreszenz‘‘ 
darstellt. Die Entwicklungsgeschichte spricht nicht dafür. 

Ebenso ist auch ein Gedankengang ZIEGENSPECKs (1938, S. 187) unbe- 
gründet, den dieser benützt, um die monopodiale Grasinfloreszenz vom 
Doppelwickel der Commelinaceen her- 
zuleiten. Für seine Ableitung, insbesondere 
was den Schritt von V zu VI in seiner 
Abb. 2 (S. 188) betrifft, ergeben sich 
keinerleientwicklungsgeschichtliche Unter- 
lagen. Der Gedanke, daß in einem Gras- 
blütenstand ein ,,wickelartiges Sympo- 
dium“ vorliegen könne, ist übrigens schon 
älter. Er wurde bereits von BREMEKAMP 
(1915, S. 42) bei der Betrachtung der 
Infloreszenz von Nardus stricta geäußert 
unter außer acht lassen der Entwicklungs- 
geschichte. 





4. Die Symmetrie der Seitenäste. 2 Nero le ony hace nel 

Wenn im Hinblick auf die Hauptachse gory a ee Dane 
der Infloreszenz zwischen dorsiventralen  S,; Seitenast zweiter Ordnung. 
und radiären Formen zu unterscheiden ist, 
zwischen denen die bilaterale Ausbildung vermittelt, so fehlt eine solche 
Verschiedenheit bei den Seitenästen bzw. seitlichen Partialblütenständen. 
Sie wurden in allen bisher untersuchten Fallen als deutlich dorsiventral 
gefunden, gleichgültig, ob die Gesamtinfloreszenz selbst als dorsiventral 
oder radiär anzusehen ist. Darüber finden sich ebenfalls bereits bei 
GoEBEL (1884, S. 8) Angaben. So sagt er z. B. vom Mais: ‚Die radiäre 
männliche Infloreszenz besitzt also Seitenäste, die dorsiventral sind und 
ihre Rückenseite der Hauptachse zukehren.“ Es sei ferner an die 
Partialinfloreszenzen von Chloris und Eleusine erinnert, die ebenfalls 
dorsiventrale Seitenäste einer radiären Gesamtinfloreszenz darstellen. 
Aber ebenso trifft dies für dorsiventrale bzw. bilaterale Gesamtblüten- 
stände zu. Als Beispiel haben wir Beckmannia angeführt. 

Die Dorsiventralität der Seitenzweige nimmt gelegentlich sehr extreme 
Formen an. So sei auf Abb. 22 hingewiesen, die zwei Querschnitte durch 
einen Seitenzweig erster Ordnung von Paspalum racemosum zeigt. Die 
Achse erhält hier einen nahezu blattartigen Charakter. Auf der Unter- 
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seite kénnen an den tiefer gelegenen Asten noch Verzweigungen zweiter 
Ordnung auftreten (Abb. 22, II), oder es werden akropetal die einzelnen 
Ährchen ausgegliedert, die ganz von den Flügeln ihrer Mutterachse über- 
deckt werden. Ganz ähnlich liegen die Verhältnisse bei den Partial- 
infloreszenzen von Paspalum distichum, für die HELM (1934, S. 78) eine 
eingehendere Schilderung gegeben hat. Äußerst extrem ist die Flügelung 
an den Infloreszenzästen von Paspalum membranaceum. 

Was schließlich die Entwicklungsfolge innerhalb der einzelnen Ährchen 
betrifft, so ist sie in allen Fällen akropetal-basiton. Auf das Verhalten 
der Ährchen im einzelnen soll an dieser Stelle nicht eingegangen werden. 


Dem Reichsforschungsrat danke ich für die gewährte Unterstützung. 


Zusammenfassung. 


1. Aus entwicklungsgeschichtlichen Untersuchungen geht hervor, daß 
die Grasinfloreszenzen sämtlich auf sehr einfache Anlagen zurückzuführen 
sind. Die Bildung der primären Infloreszenzäste erfolgt in Überein- 
stimmung mit den Untersuchungen GoEBELs (1884) in allen Fällen 
akropetal. 

2. Vielfach tritt eine frühzeitige Wachstumsförderung im Spitzenteil 
der jungen Infloreszenz ein (Vulpia myuros, Brachypodium distachyum 
u. a.). Die Entwicklung ist hier als akropetal-akroton zu bezeichnen. 
Akropetal-mesotone (Alopecurus) und akropetal-basitone (Asperella ) 
Entwicklung liegt seltener vor. Bei der Infloreszenzentfaltung gleichen 
sich diese Unterschiede zumeist wieder aus, und der reife Blütenstand 
zeigt vielfach eine schwache Förderung seiner mittleren Region. 

3. Das Endährchen ist die unmittelbare Fortsetzung der Hauptachse 
und kein sympodial entstandenes Seitenährchen. 

4. Bezüglich der lateralen Symmetrie stehen sich dorsiventrale und 
radiäre Infloreszenzen gegenüber. Zwischen beiden vermitteln bilaterale 
Formen. Als Grundtypus ist der dorsiventral-akropetale Blütenstand an- 
zusehen. 

5. Zwischen Sproßsymmetrie und Infloreszenzsymmetrie bestehen 
enge Beziehungen. 

6. Infloreszenzäste erster und höherer Ordnung sind (unabhängig von 
der Symmetrie der Mutterachse) stets dorsiventral. 

7. Die Entwicklung der Einzelährchen erfolgt in allen untersuchten 
Fällen akropetal-basiton. 
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BEITRAGE ZUR KENNTNIS DES SAURESTOFFWECHSELS 
SUKKULENTER CRASSULACEEN. V. 
MIKRORESPIRATORISCHE UNTERSUCHUNGEN AN BLATTGEWEBE 
VON BRYOPHYLI UM CALYCINUM. 

Von 
JOHANNES WOLF. 


Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 2. April 1939.) 


Wie verschiedentlich dargelegt wurde (9, 10, 11, 12), sehen wir die 
prinzipiell wichtigste Ursache für den periodisch anomalen Stoffwechsel- 
ablauf bei den Crassulaceen in einer gestörten Weiterverarbeitung von 
Zwischenprodukten des normalen KH-Abbaues. Die Beobachtung, daß 
zur Zeit kräftigster Säureanhäufung die CO,-Ausscheidung stark ein- 
geschränkt ist, ließ vermuten, daß die Hemmung im Bereiche zwischen 
Hexose und Brenztraubensäure erfolgt. Nachdem das mögliche Stö- 
rungsgebiet somit eingeengt war, nahmen wir in unserer Arbeitshypo- 
these an, daß es die letzte der in Betracht kommenden Stufen, die der 
Brenztraubensäure selbst, ist, an welcher der anomale Stoffwechsel- 
weg vom normalen abzweigt, daß mit anderen Worten die Brenztrauben- 
säure im Stadium kräftiger Säureanhäufung nicht karboxylatisch zer- 
legt wird, sondern oxydoreduktive Synthesen eingeht, die letzten Endes 
zur Bildung und Anhäufung von Oxykarbonsäuren führen. Wenn auch 
der Nachweis der karboxylatischen Wirksamkeit von Organen höherer 
Pflanzen stark für die Ansicht spricht, daß die karboxylatische Brenz- 
traubensäurespaltung eine Phase der normalen Pflanzenatmung dar- 
stellt, so muß diese Annahme doch noch bis zum Erbringen eindeutiger 
Beweise Vermutung bleiben. Weiterhin wissen wir nicht, in welchem 
Umfange noch andere CO,-liefernde Abbauvorgänge im Energiestoff- 
wechsel der grünen Pflanze ablaufen; denn die wesentlichen Erkennt- 
nisse, die wir über die Einzelreaktionen des KH-Abbaues besitzen, ver- 
danken wir Untersuchungen an tierischem Material und an Hefe, deren 
Ergebnisse indes nur mit Vorsicht auf die höhere Pflanze übertragen 
werden dürfen. 

In den vorliegenden Untersuchungen wurde angestrebt, auf mikro- 
respiratorischem Wege Aufschluß darüber zu erlangen, ob einerseits 
Befunde erhoben werden können, die gegen die genannte Hypothese 
sprechen, und andererseits, ob es durch irgendwelche Eingriffe gelingt, den 
zeitweise anomalen Stoffwechselablauf der Crassulaceen in den für die 
höhere Pflanze charakteristischen abzuändern. 
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Die Versuche können aus äußeren Gründen nicht abgeschlossen 
werden; so steht neben der beabsichtigten Ermittelung der Aktivität 
einzelner Fermente (z. B. Karboxylase) im Gewebe vor allem die not- 
wendige chemisch-analytische Bestimmung des Stoffwechselumsatzes 
unter den jeweils gewählten Bedingungen aus. Von den folgenden Ver- 
suchen können wir deshalb im günstigsten Falle nur Hinweise erwarten, 
die bestimmte Vorstellungen nahelegen und Bausteine für weitere Unter- 
suchungen darstellen. In diesem einschränkenden Sinne möchte ich 
alle in dieser Mitteilung vorgebrachten Äußerungen aufgefaßt wissen. 


Versuehsteil. 

Methode und Material. Der Gasstoffwechsel wurde manometrisch ge- 
messen. Die benutzten Manometer hatten die von ULLRICH und Rux- 
LAND (8) verwendete Form, die Atmungs- 
gefäBe waren wie nebenstehend gezeichnet 
gestaltet und besaBen ein Volumen von 
etwa 30 cem. Die Suspensionsflüssigkeit 
wurde in allen Fallen durch KH,PO, auf 
einen pq von 4,8—4,9 gebracht, so daß 
die Retention von CO, in der Fliissigkeit 
vernachlässigt werden konnte. (Der pg- 
Wert veränderte sich während der Ver- 
suche, wie öfters durchgeführte Messungen u. 
zeigten [Chinhydronelektrode], nur ganz ur At Fütresapier ‘ay eee 
unbedeutend). Der freie Raum des At- kleidet; S Suspensionsflüssigkeit; 
mungsgefäßes war mit Luft gefüllt. Für rg 
jeden Versuch wurden 2 Apparate benutzt 
(mit gleichen Ansätzen), von. denen der eine im Gefäßeinsatz Lauge 
enthielt (Messung der O,-Aufnahme), der andere Phosphatlösung (Mes- 
sung von O,-Aufnahme minus CO,-Abgabe). 

Das Versuchsmaterial war Blattgewebe von Bryophyllum calycinum. 
Für eine Versuchsreihe wurde jeweils ein Blatt von Freilandkasten- 
pflanzen entnommen, mit feuchtem Zellstoff gereinigt und wie um- 
stehend gezeichnet (Abb. 2) mit einer dünnen (0,08 mm) Rasierklinge 
in die erforderliche Anzahl von Portionen zerlegt, die anschließend 
sofort mittels einer Torsionswaage gewogen wurden. Da die einzelnen 
Portionen nur dann in dem notwendigen Ausmaße physiologisch ver- 
gleichbar sind, wenn an allen Stellen des verwandten Blattes während 
einer längeren, dem Atmungsversuche unmittelbar vorangehenden Zeit- 
spanne hinsichtlich Temperatur und Belichtung möglichst gleiche Be- 
dingungen geherrscht haben, wurde durch häufige Kontrollen ange- 
strebt, diese Forderung zu erfüllen. — Für unsere Zwecke erwies es 
sich als notwendig, möglichst zahlreiche Zellen des verwendeten Blatt- 
gewebes mit den vorgesehenen Lösungen in Berührung zu bringen; wir 
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sahen wegen des geringen Interzellularvolumens des Gewebes im all- 
gemeinen davon ab, dies durch Vakuuminfiltration der betreffenden 
Flüssigkeiten zu erreichen, sondern zogen es vor, durch Aufteilen des 
Blattgewebes in kleine Würfelchen groBe unkutinisierte Oberflächen zu 
schaffen, durch die die Lésungen leicht an alle Zellen gelangen konnten. 
Die Teilstiicke, von denen jedes das Material fiir je einen Ansatz dar- 
stellte, wurden deshalb, wiederum mit einer Rasierklinge, in eine je- 
weils gleiche (80—100) Anzahl kleiner quadrati- 
scher Stückchen von etwa 1—2 mm Seitenlänge 
zerlegt, die sofort in die Suspensionsfliissigkeit 
der Atmungsgefäße gebracht wurden. 

Ein Abspülen der Blattstückchen vor An- 
setzen des Versuches erwies sich als überflüssig, 
da bei diesem Material kein Einfluß des an- 
haftenden Saftes der verletzten Zellen auf die 
Atmung der Teilstückchen zu beobachten war. 
— Wesentliche Unterschiede im Gasstoffwechsel 
ergaben sich nicht, wenn die in kleine Teilchen 
zerschnittenen Portionen statt in m/30 Phosphat- 
lösung schwimmend, nur auf mit dieser Lösung 
eben angefeuchtetem Fließpapier lagen. Wohl 
aber scheint der Zerteilungsgrad die Dauer des 
nach Verdunkelung regelmäßig zu beobachten- 
den Absinkens und Wiederansteigens von CO,- 
Ath. ¢. Etre tes Produktion und Atmungsquotient zu beein- 
phyllum calyeinum (sche- flussen, und zwar derart, daß je größer die Fläche 
ng À | Zen der Teilstücke ist, eine um so längere Zeit be- 
einzelnen Portionen dar. nötigt wird, die Anomalie zu beheben (vgl. 
PRE ene de III. Mitt.). Diese Erscheinung könnte, wenn man 
ner | von dem etwaigen Einfluß eines Wundreizes ab- 

verwendet. sieht, darauf beruhen, daß der Gasaustausch bei 

dem fein zerschnittenen Gewebe günstiger ist als 

bei gröber zerschnittenem. Ein Auswaschen von Hemmungsstoffen durch 

die Suspensionsflüssigkeit dürfte kaum in Frage kommen, da auch beim 

Liegen auf angefeuchtetem Filtrierpapier praktisch die gleiche Erholungs- 
zeit benötigt wird wie beim Schwimmen in Lösung. 

Nach dem Beschicken wurden die Atmungsgefäße an die Manometer 
angeschlossen und bei 19—21°C im verdunkelten Thermostaten ge- 
schüttelt. Nach Temperaturausgleich (etwa 20 Min. nach Beginn des 
Schüttelns) wurden die Atmungsgefäße von der Außenluft abgeschlossen 
und die Manometer in bestimmten Zeitabständen abgelesen. Die Ab- 
lesungen wurden gewöhnlich so lange fortgesetzt, bis eine deutliche 
Richtungsänderung im Gange des Atmungsquotienten zu erkennen war, 
in der Ansäuerungsphase z. B. bis zum beginnenden Wiederanstieg. — 
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Nähere Angaben sind aus den Protokollen der einzelnen Versuche zu 
ersehen. 


Im Energiestoffwechsel der Crassulaceen lassen sich unschwer drei 
deutlich durch die Größe des Atmungsquotienten charakterisierte Phasen 
unterscheiden, in denen bestimmte Reaktionsabläufe vorherrschen, die 
innerhalb der einzelnen Phase indes nicht einheitlicher Natur zu sein 
brauchen (vgl. IV. Mitt.): 

I. Ansäuerungsphase: Atmungsquotient unter 1; 
II. Stationäre Phase: Atmungsquotient um 1 und 

III. Absäuerungsphase: Atmungsquotient über 1. 

Diese Einteilung soll der folgenden Behandlung zugrunde gelegt 
werden. 

I. Ansäuerungsphase 

1. Als nächstliegend dünkte es uns, zu prüfen, ob es dem Blatt- 
material in dieser Phase aus unbekannten Gründen an Kokarboxylase 
mangelt. Vorausgesetzt, daß nur das karboxylatische System aus diesem 
Grunde gestört ist, und daß zugesetztes Vitamin B, in die Zellen per- 
meiert und dort zu Kokarboxylase phosphoryliert wird, hätte unter 
Umständen erwartet werden können, daß der Atmungsquotient durch 
Zusatz von Aneurin vor dem tiefen vorübergehenden Abfall nach dem 
Verdunkeln bewahrt bliebe oder zumindestens rascher wieder anstiege 
als in den Kontrollen ohne Aneurinzusatz. 

Die Versuche wurden derart angestellt, daß das abgesäuerte und wie 
oben beschrieben in kleine Teile zerlegte Blattmaterial in phosphat- 
haltigen, verschieden konzentrierten Betaxin (BAYER)-Lôsungen (2 mg 
Betaxin in 1—10 cem m/30 Kaliumbiphosphatlésung; px:4,9) mit oder 
ohne vorherige Vakuuminfiltration mit diesen Lösungen untersucht 
wurde. Nebenher liefen Kontrollen in Phosphatlösung ohne Betaxin- 
zusatz. 

Die nicht ganz einheitlichen Ergebnisse liefern kaum eine Stütze für 
die oben ausgesprochene Vermutung: In 140 Min. wurden (Mittel aus 
7 Versuchen), berechnet auf 1 Std. und 1g Frischgewicht 

Es muß deshalb mit 

















: ; Tabelle 1. 
der Möglichkeit gerech- ” — that 
net werden, daB die ge- B, Zusatz | Bi-Zusatz 
nannten V oraussetzungen 1 
nicht zutreffen, oder daß CO, ausgeschieden . . 83 cmm 97 cmm 
; = O, aufgenommen. . .| 160 cmm 176 cmm 
andersartige Störungen RQ......... 0,52 0,55 


entweder der karboxy- 
latischen Reaktion oder anderer, mit ihr gekoppelter oder ihr voraus- 
gehender Reaktionen vorliegen. 

2. Weitaus eindeutigere Ergebnisse wurden erhalten, als wir dazu 
übergingen, den Abbau bzw. die Umwandlung der Brenztraubensäure 


Planta Bd. 29. 30 
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selbst durch Blattgewebe zu studieren und den EinfluB von Vitamin B, 
und anderer Stoffe auf diesen Vorgang zu prüfen. 

Im allgemeinen wird Pyruvinat von gewéhnlichem Pflanzengewebe 
(wohl karboxylatisch) unter Ausscheidung von Extra-CO, zerlegt (3, 9). 
Die Crassulaceen weichen hierin von anderen Pflanzen nicht ab, voraus- 
gesetzt, daß man sie in der „stationären‘‘ Phase des Stoffwechsels unter- 
sucht. Eine uns völlig unerwartete Wirkung übte der Zusatz von Pyru- 
vinat aber dann aus, wenn sich das Crassulaceen-Blattgewebe in der An- 
säuerungsphase befand. Einer der Versuche ist im folgenden wieder- 
gegeben. 

11.8.37. Einfluß von Brenztraubensäure auf den Gasstoffwechsel 
in der Ansäuerungsphase. Ein ausgewachsenes Blatt wurde an einem 
sonnigen Tage gegen 15 Uhr von einer Freilandkastenpflanze ent- 
nommen, zerteilt, gewogen und wie oben angegeben zum Versuch an- 
gesetzt. 

Ansätze: t= 21,0°. 
1. 450 mg Material; 1 com Pyruvinat; 1 com Phosphat; Einsatz: 0,5 com Phosphat. 
2. 419 mg Material; Suspensionsflüssigkeit wie bei 1; Einsatz: 0,5 ccm Lauge. 
3. 420 mg Material; 1 com KCl; 1 ccm Phosphat; Einsatz: 0,5 ccm Phosphat. 
4. 426 mg Material; Suspensionsflüssigkeit wie bei 3; Einsatz: 0,5 ccm Lauge. 
5. Kontrolle: 2,9 cem Phosphat. 

Lösungen: Pyruvinat: ungefähr 0,5n Kaliumpyruvinatlösung, mit Brenz- 
traubensäure (im Vakuum doppelt destilliert) auf p,—4,9 gebracht; Phosphat: 
1%ige Lösung von Kaliumphosphat (S6rENsEN); KCl: 0,5 n Kaliumchloridlösung; - 
Lauge: 3%ige Natronlauge. 

Die Gewebestückchen werden im Verlaufe des Versuches von der 
Suspensionsflüssigkeit zum größten Teile infiltriert; nach kurzem Liegen 
an der Luft füllen sich die Interzellularen indes wieder mit Luft. 




















Tabelle 2. 
Mit Pyruvinat Ohne Pyruvinat 
Nach cmm/Std. emm/Std. 
Min. und 1 g Frischgewicht und 1 g Frischgewicht 
co, O: RQ co, O; RQ 
20 142 177 0,80 106 133 0,82 
40 77 158 0,49 100 123 0,81 
60 26 156 0,17 86 116 0,74 
80 24 154 0,16 56 104 0,54 
100 0 165 0 40 109 0,37 
120 0 158 0 62 110 0,56 
140 0 156 0 78 106 0,74 
160 6 160 0,04 104 119 0,87 
180 15 158 0,10 124 121 1,02 
200 18 149 0,12 144 120 1,20 
24 165 0,15 — — — 
41 143 0,29 155 129 1,20 
56 149 0,38 166 142 1,17 
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Wie die Tabelle 2 erkennen läßt, sinkt der RQ bei Pyruvinatzusatz 
bedeutend rascher und tiefer ab, als es im Kontrollversuch ohne Pyru- 
vinatzusatz der Fall ist. Bedingt ist dieses verstärkte Absinken vor 
allem durch eine verminderte CO,-Produktion und weniger durch eine 
gegenüber den Kontrollen gesteigerte O,-Aufnahme. Diese Aussage 
gründet sich auf 4 im August 1937 durchgeführte Versuche. 

Wir dürfen aus diesen Versuchen schließen, daß im Stadium der An- 
säuerung die Dekarboxylierung der zugesetzten Brenztraubensäure weit- 
gehend gehemmt ist. Eine eindeutige Erklärung dafür aber, weshalb 
bei Zusatz von Pyruvinat die CO,-Ausscheidung absolut geringer sein 
kann (wie wir mehrfach beobachteten) als in den Kontrollen ohne Pyru- 
vinat, vermögen wir zur Zeit nicht zu geben. Die Annahme einer Schä- 
digung des Gewebes durch das Pyruvinat kann im Hinblick auf die 
weiter unten zu besprechenden Befunde über das Verhalten des Ge- 
webes der stationären Phase ausgeschlossen werden. Vielmehr erscheint 
es uns durchaus möglich, daß in der Phase der Ansäuerung zugesetzte 
und an der Spaltung verhinderte Brenztraubensäure mit bestimmten 
normalen Intermediärprodukten des Atmungsvorganges oxydoreduktive 
Umwandlungen eingeht (3), wodurch sowohl die Brenztraubensäure 
als auch die Intermediärprodukte durch Übergang in mehr oder weniger 
stabile Produkte dem normalen Abbau zum Teil entzogen werden. 

Während es nicht gelungen war, durch Vitamin B,-Zusatz den Gas- 
stoffwechsel von abgesäuertem Gewebe zu beeinflussen, das sich in 
Kaliumphosphatlösung allein befand, war es uns möglich, mittels Vi- 
tamin B, die durch Pyruvinat bewirkte Verstärkung des RQ-Abfalles 
nach Verdunkelung nicht nur aufzuheben, sondern die Gasstoffwechsel- 
anomalie des öfteren sogar rascher zu beseitigen, als es im Versuch ohne 
Pyruvinatzusatz von selbst geschieht. 

19.8.37. Einfluß von Betaxin auf den Gasstoffwechsel in der An- 
säuerungsphase in Gegenwart und in Abwesenheit von Pyruvinat. — 
Ein ausgewachsenes Blatt wurde nach einem sonnigen Vormittag gegen 
12 Uhr von einer Freilandkastenpflanze entnommen und (Stiel in Lei- 
tungswasser) mit einer 500 Watt-Lampe in 30cm Entfernung bis 
14 Uhr 15 bestrahlt. Dicht unter der Blattfläche befand sich dabei 
eine feucht gehaltene Zellstofflage. Das Blatt wurde ziemlich warm; 
irgendwelche Schädigungen waren nicht zu erkennen. Anschließend 
wurde das Blatt zerteilt, gewogen und die Teilstücke, wie oben an- 
gegeben, zum Atmungsversuch vorbereitet. 

Ansätze: t — 20,09 C. 

1. 398 mg Material; 1 com Pyruvinat; 0,5 cem Phosphat; 0,5 ccm Ringerlösung; 
Einsatz: 0,5 ccm Phosphat. 

2. 387 mg Material; Suspensionsflüssigkeit wie bei 1; Einsatz: 0,5 ccm Lauge. 

3. 394 mg Material; 1 ccm Pyruvinat; 0,5 ccm Phosphat; 0,5 ccm Betaxin; Ein- 


satz: 0,5 ccm Phosphat. 
4. 415 mg Material; Suspensionsflüssigkeit wie bei 3; Einsatz: 0,5 ccm Lauge. 


30* 
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5. 383 mg Material; 1 com KCl; 0,5ccm Phosphat; 0,5 cem Ringerlésung; Ein- 
satz: 0,5 ccm Phosphat. 

6. 405 mg Material; Suspensionsflüssigkeit wie bei 5; Einsatz: 0,5 ccm Lauge. 

7. Kontrolle: 2,9 ccm Phosphat. 

Lösungen: Pyruvinat: ungefähr 0,5 n Kaliumpyruvinatlösung (p,, =4,9). Phos- 
phat: 3%ige Kaliumphosphat (SöRENsen)-Lösung. KCI: 0,5n Kaliumchlorid- 
lösung. Betaxin: 2 mg-Ampulle auf 10 ccm verdünnt mit m/30 Kaliumbiphos- 
phatlösung. 


























Tabelle 3. 

Mit Pyruvinat Ohne Pyruvinat 
ach Ohne Betaxin Mit Betaxin Ohne Betaxin 
Min. cmm/Std. und emm/Std. und cmm/Std. und 

1 g Frischgewicht | 1 g Frischgewicht 1 g Frischgewicht| 

co, 0, RQ co, 0, RQ co, 0, RQ 

20 49 210 0,23 201 225 0,90 173 191 0,91 
40 0 129 0 135 193 0,70 137 157 0,87 
60 0 149 0 126 194 0,65 115 147 0,78 
80 0 149 0 106 201 0,53 95 144 0,66 
100 0 142 0 118 186 0,63 76 132 0,57 
120 0 134 0 132 186 0,71 70 128 0,55 
140 11 139 0,08 115 188 0,61 55 130 0,42 
160 4 126 0,03 129 178 0,73 76 138 0,55 




















Während der Atmungsquotient (s. Tabelle 3) im Versuch mit Phos- 
phat allein bis auf 0,4, bei Pyruvinatzusatz aber sogar bis auf 0 absinkt, 
fällt bei Gegenwart von Pyruvinat + Betaxin der RQ nur bis auf 0,52 
ab. Die CO,-Ausscheidung ist bei Pyruvinat- + Betaxinzusatz ganz be- 
deutend gesteigert, nicht nur gegeniiber dem Versuch mit Pyruvinat- 
zusatz, sondern auch gegeniiber demjenigen mit Phosphat allein. Dies 
gilt auch fiir die O,-Aufnahme. 

Worauf dieser fördernde Einfluß des Vitamins B,, der in ähnlicher 
Weise bereits im tierischen Stoffwechsel erkannt worden ist (6), beruht, 
können wir zur Zeit nicht sagen. Bei der Überprüfung der Möglichkeiten 
ist daran zu denken, daß das Vitamin B, nicht nur ein Bestandteil der 
Kokarboxylase ist, sondern auch als Wasserstoffüberträger fungieren 
kann. 

3. Der Versuch, die Stoffwechselanomalie durch Zugabe von Hefe- 
kochsaft zu beheben, blieb ohne Erfolg. Es zeigte sich vielmehr, daß 
Hefekochsaft, ähnlich wie Brenztraubensäure, die CO,-Ausscheidung 
hemmt, und zum Teil verbunden mit Erhöhung der O,-Aufnahme den 
Atmungsquotienten erniedrigt (vgl. Tabelle 4). 

9.6.38. Einfluß von Hefekochsaft auf den Gasstoffwechsel in der 
Ansäuerungsphase. Ein Blatt wurde an einem heißen, sonnigen Tage 
15 Uhr von einer leicht schattierten Freilandkastenpflanze entnommen 
und zerteilt. Jede Portion wurde durch 10 x 11 Rasierklingenschnitte 
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in 132 kleine Wiirfelchen zerlegt. 154° war das Ansetzen des Versuches 
und 16° der Temperaturausgleich beendet. 
Ansätze: t= 21,49 C. 


1. Kontrolle: 2,9 ccm m/30 KH,PO,-Lésung. 
2. 436 mg Material; 2,0 cem m/30 Phosphatlésung; Einsatz: 0,5 com 3%ige NaOH- 


3. 429 mg Material; Suspensionsflüssigkeit wie bei 2; Einsatz: 0,5 com Phosphat- 





lésung. 
4. 457 mg Material; 2,0 ccm Hefekochsaft ; Einsatz: 0,5 ccm 3%ige NaOH-Lésung. 
5. 426 mg Material; Suspensionsflüssigkeit wie bei 4; Einsatz: 0,5 cem Phosphat- 
lösung. 


Der Hefekochsaft wurde in Anlehnung an LOHMANN und SCHUSTER (5) 
hergestellt: 20 g Hefekuchen (RıeBEcK-Unterhefe; Imal mit Wasser und 
Imal mit m/20 KH,PO,-Lésung ausgewaschen) wurden in 20 cem kochende 
m/20 KH,PO,-Lösung gegeben, 2—3 Min. gekocht, mit Eiswasser ab- 
gekühlt, zentrifugiert, filtriert und mit verdünnter Phosphorsäure auf 
Pu 4,8 gebracht. 

Tabelle 4. 





























Nach Ohne Hefekochsaft Mit Hefekochsaft 
zn co, 0, RQ co, 0, RQ 
20 35,2 57,0 0,62 13,0 88,8 0,15 
40 28,7 54,0 0,53 0 81,0 0 
60 12,3 54,8 0,22 0 81,8 0 
80 6,2 56,0 0,11 0 80,3 0 
100 10,1 63,5 0,16 0 82,2 0 
120 13,2 56,0 0,24 0 74,4 0 
140 25,6 64,7 0,40 0 79,8 0 
160 28,5 64,3 0,44 8,7 78,8 0,11 
180 34,7 70,7 0,49 28,6 87,8 0,33 
200 34,3 67,4 0,51 32,0 78,5 0,41 


Die Angaben der Gasmengen (Kubikmillimeter) beziehen sich auf 
20 Min. und 1g Fr.-Gew. 

4. Ein Zusatz von Dioxyaceton (I. G. Farben) und besonders von 
Glyzerinaldehyd (Schering-Kahlbaum) (jeweils 20 mg/Ansatz) lieBen 
den Atmungsquotienten der in m/30 KH,PO,-Lésung schwimmenden 
Blattstiickchen bedeutend rascher wieder ansteigen, als es im Kontroll- 
versuch mit Phosphatlésung allein geschah. Bedingt war diese Be- 
schleunigung durch geförderte CO,-Produktion und nicht durch Ver- 
minderung der O,-Aufnahme. Die Versuche werden im einzelnen nicht 
wiedergegeben, da die Präparate, die bereits längere Zeit im Eis- 
schranke aufbewahrt wurden, nicht auf Reinheit gepriift worden sind 
und somit keine Gewißheit besteht, daß sie sich nicht teilweise um- 
gewandelt hatten. 

Ein Zusatz von Hexosediphosphat (Caleium-Salz) hatte auf den 
Gasstoffwechsel keinen Einfluß. 
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5. Bei der Hefegärung setzt die Brenztraubensäurebildung eine 
Dismutation von Triosephosphat mit Azetaldehyd voraus, wobei Phos- 
phoglyzerin und Alkohol entstehen. Bei der Milchsäuregärung dis- 
mutieren 2 Triosephosphatmoleküle miteinander, und das neben der 
Phosphoglyzerinsäure (> Brenztraubensäure) entstehende Phosphogly- 
zerin wird durch Brenztraubensäure in Phosphoglyzerinsäure übergeführt, 
wobei erstere zu Milchsäure reduziert wird. Liegt die bei der Hefe bzw. 
im Muskel vorgefundene Reaktionsfolge auch bei der höheren Pflanze 
vor, so müßte bei einer verhinderten karboxylatischen Brenztrauben- 
säurespaltung entweder die Brenztraubensäure selbst oder eines der bei 
der weiteren, uns unbekannten Umwandlung der Brenztraubensäure 
entstehenden Intermediärprodukte die Oxydation des Triosephosphates 
übernehmen, um die normale Spaltung der KH weiterhin zu ermöglichen. 

Es mußte nun interessant sein, den Vorgang des KH-Abbaues an 
einer Stelle zu unterbrechen, die unmittelbar vor der Brenztrauben- 
säurestufe liegt, und damit die Brenztraubensäure aus dem gesamten 
Vorgang völlig auszuschalten. Durch die Untersuchungen von LOHMANN 
und MEYERHOF (4) wissen wir nun, daß Fluorid die Umwandlung von 
Phosphoglyzerinsäure in Phosphobrenztraubensäure unter Anhäufung 
von Phosphorsäureestern hemmt. Brenztraubensäure kann unter diesen 
Umständen nicht entstehen. Durch Vergiften des Gewebes mit Fluorid 
könnte man demnach prüfen, ob der unter Extra-O,-Aufnahme ab- 
laufende Vorgang der Ansäuerung über Brenztraubensäure verläuft. 

2.9.37. Ein mittelaltes Blatt wurde an einem sonnigen, warmen 
Tage gegen 16 Uhr von einer Freilandkastenpflanze entnommen, ge- 
reinigt, zerteilt und gewogen. Weitere Behandlung wie im methodischen 
Teil angegeben. 

Ansätze: t = 19,5° C. 

. Kontrolle: 2,9 com Phosphat. 

. 378 mg Material; 1ccm KCl; 0,5ccm Fluorid; 0,5 ccm Phosphat; Einsatz: 
0,5 cem Phosphat. 

3. 344 mg Material; Suspensionsflüssigkeit wie bei 2; Einsatz: 0,5 cem Lauge. 

4. 368 mg Material; 1 ccm KCl; 0,5ccm Wasser; 0,5 ccm Phosphat; Einsatz: 
0,5 ccm Phosphat. 

5. 309 mg Material; Suspensionsflüssigkeit wie bei 4; Einsatz: 0,5 ccm Lauge. 

Lösungen: KCl: 0,5n Kaliumchloridlösung; Phosphat: 2%ige Kaliumbiphos- 
phat (SöRENsEn)-Lösung; Fluorid: m/50 Natriumfluorid-Lösung; Lauge: 3%ige 
Natronlauge. 

Es ergibt sich (Tabelle 5): Setzt man zu abgesäuertem Gewebe in 
Phosphatlösung Fluorid zu, so wird die Extra-O,-Aufnahme fast völlig 
eingestellt, und der Atmungsquotient sinkt kaum unter 0,8 ab, im Gegen- 
satz zum Kontrollversuch, wo der RQ den Wert 0,1 unterschreitet. Die 
CO,-Ausscheidung ist in Fluorid während der Beobachtungszeit größer, 
die O,-Aufnahme dagegen bedeutend geringer als im Kontrollversuch. 
Dieser Befund könnte darauf hinweisen, daß Brenztraubensäure, wenn 


1 == 
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sie nicht gar eine Zwischenstufe der Säurebildung darstellt, so doch 
mindestens an dem Vorgang der Säurebildung irgendwie beteiligt ist, 
sofern es berechtigt ist, anzunehmen, daß der Vorgang der Säurebildung 
mit dem der Extra-O,-Aufnahme identisch ist (vgl. Schlußbetrachtungen). 


























Tabelle 5. 
Mit Fluorid Ohne Fluorid 
Nach cmm/Std. cmm/Std. 

Min. und 1g Frischgewicht und 1g Frischgewicht 
co, 0; RQ co, 0, RQ 
20 90 103 0,87 81 210 0,39 
40 75 82 0,91 71 190 0,37 
60 72 80 0,90 35 172 0,20 
80 69 76 0,91 19 180 0,11 
100 66 77 0,86 14 184 0,08 
120 65 77 0,84 19 176 0,11 
140 62 80 0,78 55 188 0,29 








Wie wirkt sich nun ein Zusatz von -Brenztraubensäure zu fluorid- 
vergiftetem Gewebe aus? Ist es damit möglich, die im fluoridvergifteten 
Gewebe abgestoppte Extra-O,-Aufnahme wieder in Gang zu bringen ? 

2.9.37. Materialbehandlung wie im eben beschriebenen Versuche. 

Ansätze: t = 21,5° C. 

1. Kontrolle: 2,9 ccm Phosphat. 

2. 331 mg Material; 1 ccm Pyruvinat; 0,5 ccm Fluorid; 0,5 ccm Phosphat; Ein- 
satz: 0,5 ccm Phosphat. 

. 395 mg Material; Suspensionsflüssigkeit wie bei 2; Einsatz: 0,5 cem Lauge. 

. 393 mg Material; 1ccm Pyruvinat; 0,5 ccm Wasser; 0,5 com Phosphat; Ein- 
satz: 0,5 com Phosphat. 

5. 329 mg Material; Suspensionsflüssigkeit wie bei 4; Einsatz: 0,5 ccm Lauge. 

Lösungen: Pyruvinat: ungefähr 0,5n Kaliumpyruvinatlösung; pa =4,9. Die 
übrigen Lösungen wie im vorstehenden Versuche. 


wm OO 


Tabelle 6. Alle Ansätze mit Pyruvinat. 


























Mit Fluorid Ohne Fluorid 
Nach cmm/Std. cmm/Std. 

Min. und 1 g Frischgewicht und 1 g Frischgewicht 
co, 0; RQ co, O: RQ 
20 197 188 1,05 59 227 0,26 
40 191 158 1,21 46 199 0,23 
60 166 136 1,22 63 204 0,31 
80 as — 88 199 0,44 
100 161 131 1,23 125 207 0,60 
120 143 118 1,2] 153 211 0,73 
140 140 115 1,22 166 202 0,82 








Es ergibt sich (Tabelle 6): Im mit Fluorid vergifteten Gewebe 
scheint die zugesetzte Brenztraubensäure nicht mit Triosephosphat zu 
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dismutieren, sondern karboxylatisch gespalten zu werden, und die Spalt- 
produkte scheinen dem oxydativen Endabbau zu unterliegen; denn 
wahrend im Kontrollversuch (ohne Fluorid, aber mit Pyruvinat) der 
RQ bis auf 0,23 abfällt, liegt er im vergifteten Gewebe bei Pyruvinat- 
gegenwart bei 1,2, einem Wert, der gleich dem Oxydationsquotienten 
der Brenztraubensäure ist. Der Befund wiirde auch den SchluB auf die 
unversehrte Aktivität des Enzymsystems der Azetaldehydoxydation 
nahelegen. — Die CO,-Ausscheidung sinkt in Gegenwart von Fluorid 
von etwa 200cmm auf 140 cmm, die O,-Aufnahme von etwa 190 auf 
115 cmm/Std. und 1 g Frischgewicht ab. Ohne Fluorid bleibt die O,-Auf- 
nahme bei etwa 205cmm, und die CO,-Ausscheidung steigt von etwa 
50 auf 165cmm beim Ausklingen der Ansäuerungsphase an. 

Die Frage liegt nicht fern, weshalb nun im fluoridvergifteten Gewebe 
trotz Pyruvinatgegenwart keine Extra-O,-Aufnahme statthat. Eine 
befriedigende Antwort kann von uns zur Zeit hierauf nicht gegeben 
werden. 

Sollte es richtig sein, daB im fluoridvergifteten Gewebe die zugesetzte 
Brenztraubensäure karboxylatisch zerlegt wird und die Spaltpredukte dem 
oxydativen Endabbau unterliegen, so wiirde dies besagen, daB die Brenz- 
traubensäure nicht durch andersartige Reaktionen verschwindet. Die 
Fähigkeit des Fluorids, den Weg zur Brenztraubensäurebildung ab- 
zuriegeln, läßt es dann sinnvoll erscheinen, einen Vergleich der CO,- 
Produktion von ansäuerndem und in der stationären Phase befindlichem 
Gewebe in Gegenwart von Pyruvinat + Fluorid zu prüfen. Wegen der 
Schwierigkeiten hinsichtlich der Vergleichbarkeit des zu verwendenden 
Blattmaterials soll dieser Vergleich mit aller Zurückhaltung wieder- 
gegeben werden: 

Ansäuerungsphase (Versuch vom 2. 9. 37). 

CO,-Ausscheidung (sinkend): 200— 140 cmm/Std. und 1 g Frischgewicht. 
Stationäre Phase (Versuch vom 13. 8. 37). 

CO,-Ausscheidung (sinkend): 185 -> 148 cmm/Std. und 1 g Frischgewicht. 

Die Unterschiede sind zu gering, als daB hieraus die Annahme einer 
Hemmung der CO,-Produktion und damit auch einer Hemmung der 
Karboxylase in der Ansäuerungsphase hergeleitet werden könnte. 

6. An einer früheren Stelle des KH-Spaltungsvorganges als Fluorid 
greift die Monojodessigsäure hemmend ein; sie verhindert die Oxydation 
der Triosephosphorsäure zu Phosphoglyzerinsäure, d.h. auch in dem 
mit Jodazetat vergifteten Gewebe kann keine Brenztraubensäure ent- 
stehen. Ein in dieser Richtung angestellter Versuch zeigte, daß sich der 
Einfluß des Jodazetats auf den Gasstoffwechsel in ähnlicher Weise aus- 
wirkt wie der des Fluorids. 

6.9.37. Ein älteres Blatt wurde an einem sonnigen, mäßig warmen 
Tage von einer Freilandkastenpflanze entnommen und wie bisher zum 
Versuch vorbereitet. 





a 
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Ansätze: t = 20,5° C. 
1. Kontrolle: 2,9 cem Phosphat. 
2. 434 mg Material; 1 ccm KCl; 0,5 ccm Phosphat; 0,5 com Monojodazetat; Ein- 
satz: 0,5 ccm Phosphat. 
3. 428 mg Material; Suspensionsflüssigkeit wie bei 2; Einsatz: 0,5 cem Lauge. 
4. 428 mg Material; 1 cem KCl; 0,5ccm Phosphat; 0,5 ccm Wasser; Einsatz: 
0,5 cem Phosphat. 
5. 421 mg Material; Suspensionsflüssigkeit wie bei 4; Einsatz: 0,5 ccm Lauge. 
Lösungen: KCl: 0,5n Kaliumchloridlösung; Phosphat: 2%ige Kaliumbiphos- 
phat (S6rENsEN)-Lésung; Monojodazetat: m/100 Kaliummonojodazetat (ohne 
freies Jod); Lauge: 3%ige Natronlauge. 


Tabelle 7. Alle Ansätze ohne Pyruvinat. 

















Mit Monojodazetat Ohne Monojodazetat 
Nach cmm/Std. cmm/Std. 

Min. und 1g Frischgewicht und 1g Frischgewicht 
O0; O0; RQ co; O0: RQ 
20 94 83 1,13 130 161 0,81 
40 73 60 1,22 , 135 164 0,82 
60 60 44 1,36 106 151 0,70 
80 55 40 1,37 62 142 0,44 
100 — — 48 144 0,33 
120 48 32 1,50 45 141 0,32 
140 37 5 1,48 52 138 0,38 
160 32 25 1,28 67 137 0,49 

















Die Tabelle 7 zeigt: Ahnlich wie im Kontrollversuch sinkt die CO,- 
Ausscheidung des vergifteten Gewebes ab, indes ohne innerhalb der 
Beobachtungszeit wieder anzusteigen. Im Gegensatz zu der Kontrolle 
in Phosphatlésung allein vermindert sich die O,-Aufnahme des Gewebes 
in Gegenwart von Jodazetat sehr beträchtlich. Dies führt dazu, daB der 
Atmungsquotient, der im Kontrollversuch in voriibergehender Senkung 
den Wert von etwa 0,3 erreicht, bis auf 1,5 ansteigt.. Ohne auf eine 
Diskussion dieser hohen Werte einzugehen, darf zusammenfassend ge- 
sagt werden, daß bei Vergiftung mit Jodazetat die Extra-O,-Aufnahme 
ausfällt und von einer Extra-CO,-Ausscheidung abgelöst wird. 

In entsprechender Weise wirkt sich die Monojodessigsäure auch in 
Gegenwart von Pyruvinat aus. Der RQ stieg dabei im Verlaufe der 
Beobachtungszeit bis auf 2,8 an (s. Tabelle 8). 

6. 9. 37. Materialvorbehandlung wie im eben beschriebenen Versuche. 

Ansätze: t = 20,5° C. 

1. Kontrolle: 2,9 cem Phosphat. 

2. 437 mg Material; 1 cem Pyruvinat; 0,5 com Phosphat; 0,5 ccm Jodazetat; Ein- 
satz: 0,5 ccm Phosphat. 

. 432 mg Material; Suspensionsflüssigkeit wie bei 2; Einsatz: 0,5 com Lauge. 

. 450 mg Material; 1 ccm Pyruvinat; 0,5 ccm Phosphat; 0,5 ccm Wasser; Ein- 
satz: 0,5 cem Phosphat. 

5. 418 mg Material; Suspensionsflüssigkeit wie bei 4; Einsatz: 0,5 ccm Lauge. 

Lösungen: Pyruvinat: ungefähr 0,5n Kaliumpyruvinatlösung; py—4,8. Die 
übrigen Lösungen wie im eben beschriebenen Versuch. 


He 
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Tabelle 8. Alle Ansätze mit Pyruvinat. 




















Mit Monojodazetat Ohne Monojodazetat 
Nach emm/Std. emm/Std. 

Min. und 1 g Frischgewicht und 1g Frischgewicht 
co; 0; RQ co, 0; RQ 
20 133 95 1,40 132 184 0,72 
40 94 65 1,44 65 171 0,38 
60 93 50 1,86 59 178 0,33 
80 79 42 1,88 76 174 0,44 
100 72 35 2,06 102 173 0,59 
120 67 32 2,09 133 179 0,74 
140 64 26 2,46 158 174 0,91 
160 73 26 2,80 174 179 0,97 














7. Ein Zusatz von Malonat (m/120) bewirkte in Gegenwart von 
Pyruvinat in einem Versuche, der ohne Wiederholung angestellt wurde 
und deshalb nicht im einzelnen angefiihrt wird, daB der durch Pyruvinat 
allein verursachte verstarkte Abfall des RQ auf den im Kontrollversuch 
mit Phosphat allein erhaltenen Wert gemindert wird, woran die erhéhte 
CO,-Ausscheidung vor allem maßgebend beteiligt ist. Es sei die Még- 
lichkeit angedeutet, daB durch die Malonathemmung ein Weg verlegt 
wird, auf dem die Brenztraubensäure ohne CO,-Abspaltung in Richtung 
auf Saurebildung verarbeitet wird. 


II. Stationäre Phase. 


1. Ebenso wie in der Ansäuerungsphase beeinflußt auch in der sta- 
tionären Phase Betaxin allein den Gasstoffwechsel weder in quantitativer 
noch in qualitativer Hinsicht. 

20.8.37. Ein ausgewachsenes Blatt wurde am 19.8. gegen 14 Uhr 
nach einem sonnigen Vormittag von einer Freilandkastenpflanze ent- 
nommen und mit dem Stiel in Wasser stehend bis zum Versuchsansatz 
etwa 20 Std. lang im Dunkeln bei ungefähr 20° aufbewahrt; dann wurde 
das Blatt zerlegt, die Teilstücke gewogen und zerteilt wie bisher. 

Ansätze: t = 20,5° C. 
1. Kontrolle: 2,9 cem Phosphat. 
2. 412 mg Material; 0,5 com Phosphat; 0,5 com Wasser; Einsatz: 0,5 cem Phosphat. 
3. 436 mg Material; Suspensionsflüssigkeit wie bei 2; Einsatz: 0,5 cem Lauge. 
4. 413 mg Material; 1 ccm KCl; 0,5ccm Phosphat; 0,5ccm Betaxin; Einsatz: 
0,5 ecm Phosphat. 
5. 430 mg Material; ısflüssigkeit wie bei 4; Einsatz: 0,5 com Lauge. 

Lésungen: Phosphat: "3 %ige Kaliumbiphosphat (SÖRENSEN)- Lösung; KCl: 0,5 n 
Kaliumchloridlösung; Betaxin: eine 2 mg-Ampulle auf 10 cem mit Wasser ver- 
dünnt; Lauge: 3%ige Natronlauge. 

Aus Tabelle 9 ergibt sich: Abgesehen von den unvermeidlichen, durch 
das Material und dessen Vorbehandlung bedingten geringen Unter- 
schieden werden mit und ohne Betaxinzusatz praktisch die gleichen 
CO,-Mengen ausgeschieden und die gleichen O,-Mengen aufgenommen, 
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weshalb auch der RQ sich in beiden Ansätzen auf der gleichen Höhe 
(1,0—1,1) bewegt. 

2. Überaus stark fanden wir den Gasstoffwechsel durch Betaxin 
in Gegenwart von Pyruvinat verändert. 


Tabelle 9. Alle Ansätze ohne Pyruvinat. 


























Ohne Betaxin Mit Betaxin 
Nach emm/Std. cmm/Std. 

Min. und 1g Frischgewicht und 1g Frischgewicht 
CO, oO; RQ co, O; RQ 
20 156 L 169 0,92 170 185 0,92 
40 157 142 1,11 180 171 1,05 
60 170 162 1,05 189 176 1,07 
80 170 157 1,08 172 165 1,04 
140 170 157 1,08 172 165 1,04 
160 170 161 1,06 173 161 1,07 
180 172 154 1,12 179 168 1,06 
200 169 158 1,07 | 167 159 1,05 








20. 8.37. Material vom gleichen Blatt wie im vorstehend beschrie- 
benen Versuch. Vorbehandlung ebenfalls wie dort. 
Ansätze: t = 20,5° C. 
1. Kontrolle: 2,9 ccm Phosphat. 
2. 428 mg Material; 1 ccm Pyruvinat; 0,5 ccm Phosphat; 0,5 ccm Wasser; Ein- 
satz: 0,5 ccm Phosphat. 
3. 423 mg Material; Suspensionsflüssigkeit wie bei 2; Einsatz: 0,5 cem Lauge. 
4. 421 mg Material; 1 ccm Pyruvinat; 0,5 ccm Phosphat; 0,5 cem Betaxin; Ein- 
satz: 0,5 ccm Phosphat. 
5. 423 mg Material; Suspensionsflüssigkeit wie bei 4; Einsatz: 0,5 ccm Lauge. 
Lösungen: Pyruvinat: ungefähr 0,5 n Kaliumpyruvinatlösung; pu = 4,9; übrige 
Lösungen wie im vorstehend beschriebenen Versuch. 


Tabelle 10. Alle Ansätze mit Pyruvinat. 





























Mit Betaxin Ohne Betaxin 
Nach emm/Std. cmm/Std. 

Min. und 1 g Frischgewicht und 1g Frischgewicht 
co, O0: RQ co; O0; RQ 
20 279 208 1,34 269 194 1,39 
40 246 186 1,32 208 168 1,24 
60 225 161 1,40 170 146 1,16 
80 205 154 1,33 132 136 0,97 
140 184 136 1,35 87 113 0,77 
160 170 124 1,37 65 104 0,63 
180 159 117 1,36 52 96 0,54 
200 141 116 1,22 55 104 0,53 








Die Tabelle 10 zeigt: Ein Zusatz von Pyruvinat läßt den RQ in 
der stationären Phase bis auf 1,4, in anderen Versuchen bis auf 1,55 


© 
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ansteigen. Die CO,-Ausscheidung ist zu Beginn des Versuches etwa 1- bis 
1,5mal so groß wie in der Kontrolle ohne Pyruvinat (s. vorstehenden 
fersuch). Die Intensität sinkt aber überaus rasch ab, zuweilen sogar 
unter den im Phosphat-Kontrollversuch erhaltenen Wert. Ein ähnliches 
Verhalten weist die O,-Aufnahme auf. Ein Betaxinzusatz senkt in 
Gegenwart von Pyruvinat den RQ stark (bis weit unter 1) bei kaum 
veränderter O,-Aufnahme und bedeutend verminderter CO,-Ausschei- 
dung (verglichen mit der Pyruvinat-Kontrolle). Die CO,-Produktion 
beträgt im extremsten Falle nur !/, des in der Kontrolle ohne Pyruvinat 
beobachteten Wertes. Es liegt nahe, an die Möglichkeit zu denken, daß 
bei diesem Einfluß des Betaxins nicht seine Eigenschaft als Bestandteil 
der Kokarboxylase, sondern seine Beteiligung an oxydoreduktiven 
Vorgängen im Vordergrunde steht. 


111. Absäuerungsphase. 

1. In der Absäuerungsphase gelang es nicht, bei Pyruvinatzusatz den 
RQ auf der im Kontrollversuch (mit Phosphat allein) gemessenen Höhe 
zu erhalten, gleichgültig, ob Betaxin zugegen war oder nicht. Der durch 
Pyruvinat hervorgerufene Abfall des RQ war stets deutlich, doch in 
den einzelnen Versuchen verschieden stark; es wurden Senkungen bis 
auf 1 und sogar weit unter diesen Wert beobachtet. Bedingt war der 
Abfall durch die stärker eingeschränkte CO,-Ausscheidung (Tabelle 11). 

14. 8.37. Ein ausgewachsenes Blatt wurde am Abend eines sonnigen, 
warmen Tages (12. 8.37) von einer Freilandkastenpflanze entnommen 


























Tabelle 11. 
Mit Pyruvinat Ohne Pyruvinat 
Nach emm/Std. cmm/Std. 
Min. und 1g Frischgewicht und 1g Frischgewicht 
co, O: RQ co, O: RQ 
20 277 187 1,48 242 157 1,54 
40 253 176 1,43 228 136 1,68 
60 218 168 1,30 210 136 1,54 
80 184 153 1,20 187 125 1,50 
100 176 153 1,15 194 138 1,41 
140 148 145 1,02 200 136 1,47 
160 101 108 0,93 161 105 1,53 








und mit dem Stiel in Wasser stehend im Dunkeln bei etwa 229 auf- 
bewahrt. Am 14.8. wurde das Blatt aufgeteilt und wie üblich zum Ver- 
such angesetzt. 

Ansätze: t = 22,10 C. 
1. Kontrolle: 2,9 cem Phosphat. 
2. 420 mg Material; 1 ccm Pyruvinat; 0,5 cem Wasser; 0,5 ccm Phosphat; Ein- 
satz: 0,5 cem Phosphat. 
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3. 421 mg Material; Suspensionsflüssigkeit wie bei 2; Einsatz: 0,5 ccm Lauge. 

4. 414 mg Material; 1 ccm KCl; 0,5cem Wasser; 0,5cem Phosphat; Einsatz: 
0,5 cem Phosphat. 

5. 417 mg Material; Suspensionsfliissigkeit wie bei 4; Einsatz: 0,5 cem Lauge. 

Lösungen: Pyruvinat: ungefähr 0,5 n Kaliumpyruvinatlösung; p,, — 4,9; KCI: 
0,5n Kaliumchloridlésung; Phosphat: 3%ige Kaliumbiphosphat (SérENsEN)- 
Lésung; Lauge: 3%ige Natronlauge. 

2. Fluorid verringert (s. Tabelle 12) sowohl in den pyruvinatfreien als 
auch in den pyruvinathaltigen Ansätzen die Menge des ausgeschiedenen 
CO, und des aufgenommenen O, (verglichen mit der Phosphatkontrolle 
des vorstehenden Versuches); der Atmungsquotient war in den An- 
sitzen ohne Pyruvinat durch Fluorid voriibergehend leicht gesenkt, 


Tabelle 12. Alle Ansätze mit Fluorid. 




















Mit Pyruvinat Ohne Pyruvinat 
Nach cmm/Std. cmm/Std. 
Min. und 1g Frischgewicht und 1 g Frischgewicht 
co, 0, RQ co, 0: RQ 
20 240 143 1,68 163 122 1,33 
40 188 121 1,55 126 95 1,33 
60 171 105 1,63 113 88 1,28 
80 162 96 1,69 93 70 1,33 
100 160 91 1,76 85 70 1,21 
120 127 71 1,79 — — — 
140 120 65 1,85 67 59 1,13 
160 98 49 2,00 63 47 1,34 














während er in Pyruvinatgegenwart bis auf 2 anstieg, einen Wert, der 
auch unter natürlichen Verhältnissen beobachtet werden kann (1). Im 
Hinblick darauf, daB ein groBer Teil der vorliegenden und sich am Stoff- 
wechsel beteiligenden organischen Säuren unbekannt ist (13), muB auf 
einen Deutungsversuch dieser Befunde verzichtet werden. 
14.8.37. Material vom gleichen Blatt wie im vorstehenden Ver- 
such; Vorbehandlung ebenso wie dort angegeben. 
Ansätze: t = 22,19 C. 
1. Kontrolle: 2,9 cem Phosphat. 
2. 422 mg Material; 1 ccm Pyruvinat; 0,5 ccm Fluorid; 0,5 ccm Phosphat; Ein- 
satz: 0,5 ccm Phosphat. 
3. 422 mg Material; Suspensionsflüssigkeit wie bei 2; Einsatz: 0,5 ccm Lauge. 
4. 412 mg Material; Iccm KCl; 0,5cem Fluorid; 0,5ccm Phosphat; Einsatz: 
0,5 ccm Phosphat. 
5. 412 mg Material; Suspensionsflüssigkeit wie bei 4; Einsatz: 0,5 ccm Lauge. 
Lösungen: Fluorid: m/50 Natriumfluoridlösung; die übrigen Lösungen wie im 
vorhergehenden Versuch. 


Schlußbetrachtungen. 


Die von uns vertretene Anschauung setzt voraus, daß die primäre 
Spaltung der Kohlehydrate einen Bestandteil des aeroben Reaktions- 
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weges bei der Crassulaceen-Atmung darstellt. Es muB eingeräumt 
werden, daB diese Voraussetzung nicht bewiesen ist, mit anderen Worten, 
es ist nicht sicher, ob die Anfangsstufen bei Gärung und Atmung bei 
pflanzlichen Geweben allgemein die gleichen sind, oder ob gemäB der 
LunpsGaaRDschen Hypothese Gärung und Atmung als völlig unab- 
hängige Vorgänge zu betrachten sind. Nach der letzten experimen- 
tellen Stellungnahme zu der Frage (7, vgl. auch 2) bestehen indes keine 
zwingenden Gründe, die PFEFFER-BLACKMANsche Hypothese durch eine 
andere zu ersetzen. 

Des weiteren ist unsere gesamte Vorstellung vom Säurestoffwechsel 
der Crassulaceen dadurch stark belastet, daß ein großer Anteil an der 
Gesamtsäure als Säuren unbekannter Natur ermittelt worden ist (13). 
Aus diesen Befunden geht auch hervor, daß unter Umständen mit 
mehreren Typen der Säurebildung gerechnet werden muß, von denen 
der eine im extremsten Falle ohne jegliche CO,-Ausscheidung abläuft, 
während in einem anderen Falle Säureanhäufung von CO,-Ausscheidung 
begleitet ist. Es mag sein, daß bei mittleren Temperaturen beide Typen 
mehr oder weniger gleichzeitig ablaufen, wodurch ein klarer Einblick 
in das Einzelgeschehen verwehrt wird. Die in unserer IV. Mitteilung 
berichteten Befunde lassen es deshalb notwendig erscheinen, Versuche 
der vorliegenden Art, mindestens soweit sie sich auf die Ansäuerungs- 
phase beziehen, bei niederen Temperaturen (5—10°) durchzuführen, um 
eine größtmögliche Abtrennung der einzelnen Teilphasen zu erreichen. — 
Die Identifizierung der erwähnten unbekannten Säuren ist Voraus- 
setzung für ein weiteres Vordringen zum Wesen der Vorgänge bei der 
Crassulaceen-Atmung und zu den Ursachen, daß bestimmte, zunächst 
noch als Nebenwege angesehene Reaktionsfolgen deutlich vorherrschen. 


Die vorliegenden Versuche lassen uns zu der Auffassung kommen, 
daß wohl eine Störung im Gebiet der C,-Körper vorliegt; wir erachten 
es aber nicht als unbedingt notwendig, im Ansäuerungsstadium eine 
Hemmung der Aktivität des Enzyms anzunehmen, das Brenztrauben- 
säure unter CO,-Abspaltung zerlegt. Vielmehr kann es sehr wohl sein, 
daß lediglich eine Disharmonie im fermentativen Geschehen besteht, 
derart, daß auf Grund der stärkeren Wirksamkeit anderer Ferment- 
systeme entweder Brenztraubensäurevorläufer am Übergang in Brenz- 
traubensäure verhindert werden oder Brenztraubensäure dem karboxy- 
latischen Abbau entzogen wird. Die Ursache für die zeitlich begrenzte 
Vorherrschaft dieser konkurrierenden Systeme ist unbekannt. 


Zusammenfassung. 

Es wurde der Gasstoffwechsel der Crassulacee Bryophyllum calyci- 
num in drei verschiedenen Stoffwechselphasen bei Gegenwart und in 
Abwesenheit bestimmter Substanzen gemessen. Es ergab sich: 
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I. In der Ansäuerungsphase: 1. Betaxin beeinflußt den Gasstoff- 
wechsel nicht. 2. Pyruvinatzusatz senkt den Atmungsquotienten durch 
verminderte CO,-Produktion. Durch Vitamin-B,-Zusatz wird die durch 
Pyruvinat hervorgerufene Veränderung aufgehoben. 3. Hefekochsaft 
beeinflußt den Gasstoffwechsel in ähnlicher Weise wie Brenztrauben- 
säure. 4. Dioxyazeton und Glyzerinaldehyd lassen den Atmungsquotienten 
rascher wieder ansteigen, als es in Phosphatlésung allein geschieht. 
Hexosediphosphat hatte auf den Gasstoffwechsel keinen EinfluB. 5. Flu- 
orid verhindert die Extra-O,-Aufnahme bei gesteigerter CO,-Ausschei- 
dung und verringerter O,-Aufnahme (gegeniiber Phosphatlésung). In 
Gegenwart von Fluorid senkt ein Pyruvinatzusatz den Atmungsquo- 
tienten nicht, der RQ liegt bei 1,2, dem Oxydationsquotienten der Brenz- 
traubensäure. 6. Monojodazetat wirkt sich auf den Gasstoffwechsel in 
ähnlicher Weise aus wie Fluorid: Ausfall der Extra-O,-Aufnahme und 
Auftreten einer Extra-CO,-Ausscheidung. 

II. In der stationären Phase: 1. Betaxin beeinflußt den Gasstoff- 
wechsel nicht. 2. Pyruvinatzusatz läßt den Atmungsquotienten an- 
steigen. Betaxin senkt in Gegenwart von Pyruvinat bei verminderter 
CO,-Produktion den Atmungsquotienten. 

III. In der Absäuerungsphase: 1. Brenztraubensäure senkt den 
Atmungsquotienten, gleichgültig, ob Betaxin zugegen ist oder nicht. 
2. Fluorid vermindert sowohl in pyruvinatfreien als auch in pyruvinat- 
haltigen Ansätzen die Menge des ausgeschiedenen CO,. Im ersteren Falle 
war der Atmungsquotient vorübergehend leicht gesenkt, im letzteren 
Falle stieg er bis auf 2 an. 


Meinem hochverehrten Chef, Herrn Professor Dr. W. RUHLAND, der mich der- 
einst zur Bearbeitung dieses Problems angeregt hat, danke ich aufrichtig für 
die stete Anteilnahme und Förderung der Arbeiten, desgleichen der Deutschen 
Forschungsgemeinschaft für alle gewährten Unterstützungen, sowie auch Frau 
Ina KRıvEnkKo für ihre verständnisvolle und vortreffliche Mitwirkung bei meinen 
Untersuchungen über die Crassulaceen. 
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Kurze Mitteilungen. 
(Aus dem Botanischen Institut der Landwirtschaftlichen Hochschule Brünn.) 
ZUR FRAGE DER BLÜHHORMONE. 


Von 


K. OsSır. 
(Eingegangen am 7. März 1939.) 


Einleitung. 


In den letzten Jahren mehren sich die Angaben iiber die Bliihhormone, 
auf welche sich auch die im Bereich der photoperiodischen Versuche 
(Ossi, 1938) ausgeführten vorliegenden Untersuchungen beziehen. 
ÜAJLACHJAN (1936) hat diese Hormone vorläufig als Florigen bezeichnet, 
während N&£mec (1934) sie im Anschluß an die Sacussche Theorie der 
blütenbildenden Stoffe (1882) und auf Grund seiner Streptocarpus-Ver- 
suche (1911) Anthogene nannte. Mit 2jährigen Testpflanzen hat Mer- 
CHERS (1939) ein anderes Blühhormon, Vernalin, nachgewiesen. Obwohl 
diese Wirkstoffe chemisch noch nicht identifiziert sind, erscheint die 
Annahme ihres Vorhandenseins durch Transplantationsversuche (Öas- 
LACHJAN 1936—1938, MoSkov 1936, KuisPer und Wriersum 1936, 
MELCHERS 1936—1939), durch die Tatsache der photoperiodischen 
Induktion (BoRTHwIıcK und PARKER 1938, HAMNER und Bonner 1938) 
und durch ihr Diffusionsvermögen durch unbelebte Stoffe (MoSkov 1937, 
HAMNER und Bonner 1938) als durchaus berechtigt. Hinzuweisen ist 
auch auf die in dieser Richtung erstmalig von KRASNOSELSKAJA-MAxI- 
MOVA (1931) durchgeführten Versuche, durch Übertragung vernalisierter 
Endosperme in nicht vernalisierte keimende Körner von Winterweizen 
diese zu vorzeitiger Blütenbildung am Vegetationskegel anzuregen, 
jedoch ohne Erfolg. 

Die hier angeführten Versuche bezogen sich zunächst auch auf die 
Transplantation verschieden photoperiodisierter Pflanzen, wobei sie 
sich nicht nur auf verwandtschaftlich nahestehende bzw. miteinander 
verwachsende Pflanzenobjekte beschränkten. Dadurch sollte die Un- 
spezifität dieser Wirkstoffe, welche ihrer Hormonnatur entsprechen 
würde, bewiesen werden. Außerdem wurden aus geeigneten Objekten 
Extrakte hergestellt, diese zu Pasten verarbeitet, welche auf ihre (un- 
spezifische) Wirkung geprüft wurden. 


I. Versuche mit Pflanzen als Träger des Blühhormons. 


Hierzu wurden bekannte Kurztagpflanzen (Perilla Nankinensis, 
Chrysanthemum indicum, Soja hispida, Cannabis sativa) verwendet, 








Zur Frage der Blühhormone. 469 


welche vom Frühjahr 1938 im 10 Stundentag (von 7!/,—17!/, Uhr) 
gehalten wurden. Als Testobjekte dienten zunächst dieselben Arten, 
jedoch unter Langtagbedingungen gehalten (Brünn, geographische Breite 
49° 15’). Vorgreifend soll gesagt werden, daß nur bei einigen von diesen 
Versuchen eine gewisse Andeutung von Blühhormonwirkung zu be- 
merken war. 

An Perilla Nankinensis, vom 18.4. im natiirlichen Tag gehalten, 
wurden am 12. 7. Blatter des 3. und 4. Paares schräg abgeschnitten und 
auf die Blattstielstummel ebenfalls schräg abgeschnittene Blätter von 
Chrysanthemum indicum (im 10Stundentag aufgezogen und deutliche 
Blütenknospen zeigend) aufgesetzt und mit Bast miteinander verbunden. 
Das überstehende Basalende des Chrysanthemum-Blattstieles wurde in 
ein Röhrchen mit Wasser eingeführt, um das Vertrocknen der Blattspreite 
zu verhindern. Diese wurde täglich mit schwarzem Papier weiter photo- 
periodisiert. Störend wirkte das Abfallen der Perilla-Blattstielstummel, 
so daß neue Chrysanthemum-Blätter auf die sich entfaltenden höheren 
Blätter von Perilla und schließlich auf ihre Achse nach Abtragen der 
Rindenschichten bis auf das Phloém aufgesetzt werden mußten. Die 
Berührungsflächen wurden immer nach 10 Tagen frisch zugeschnitten 
und die Chrysanthemum-Blätter erneuert. Perilla blieb hierbei dauernd 
im Langtag, und ihr Verhalten wurde mit ebenso behandelten Perilla- 
Pflanzen verglichen, auf welche jedoch Blätter von Chrysanthemum- 
Exemplaren, unter Langtagbedingungen aufgezogen, aufgesetzt wurden. 
Weiter dienten zur Kontrolle unberührte Perilla-Pflanzen, welche teils 
im Lang-, teils vom 12. 7. im Kurztag gehalten wurden. Nur die letzteren 
blühten am 5. 8. auf, während die operierten ebenso wie die im Langtag 
gehaltenen Perilla-Exemplare bis Anfang September keine Blüten- 
anlagen aufwiesen. Einen ähnlichen Mißerfolg ergaben ebenso angestellte 
Versuche mit Soja hispida (& grain jaune, Vilmorin). 

In anderen Versuchen wurden Sproßstücke von Scrophularia nodosa 
und Circaea intermedia als Testobjekte verwendet. Die am 11.7. aus der 
Natur gebrachten Hauptsprosse von Scrophularia wurden in die einzelnen 
Blattpaare mit den anliegenden Internodien zerlegt und diese median 
halbiert. Auf die eine Hälfte wurde ein einblättriges Stück aus der 
oberen Sproßregion eines Kurztageexemplares von Chrysanthemum, 
dessen Axillaranlagen ausgeschnitten wurden, aufgesetzt und mit Bast 
verbunden. Die Blattspreiten von Chrysanthemum wurden im Verlaufe 
des Versuches weiter photoperiodisiert. Die zweite Hälfte eines jeden 
Scrophularia-SproBstückes diente zur Kontrolle und wurde ebenfalls 
in Röhrchen mit Leitungswasser gehalten. Andere Scrophularia-SproB- 
stücke wurden in ähnlicher Weise mit Abschnitten von Langtag-Chrysan- 
themum kombiniert. In einer dritten Versuchsreihe wurden Blatt- 
spreiten der mit Kurztag-Chrysanthemum kombinierten Scrophularia- 
Stücke dauernd mit schwarzem Seidenpapier bedeckt, um die Photo- 


Planta Bd. 29. 31 











470 K. Obäil: 


synthese herabzusetzen. In der Versuchsreihe mit unbedeckten Scrophu- 
laria-Blattern und Kurztag-Chrysanthemen entwickelten sich z. B. bei 
einem Exemplar von Scrophularia die Achselknospen am ersten, der 
Basis der Pflanze entnommenen Abschnitt laubsproBartig, an den 
folgenden 6 Abschnitten zeigten sich Blütenstände. Die ersten 4 von 
diesen (von unten nach oben gerechnet) wiesen kräftigere Blütenstände 
mit einer größeren Blüten- und Knospenanzahl auf als die entsprechenden 
Kontrollstücke ohne Chrysanthemum. Wurde jedoch die Assimilation 
der Scrophularia-Blätter verhindert, so entstanden an allen Abschnitten, 
ohne Rücksicht auf ihre Ursprungsregion, schwache Laubtriebe, mit 
Ausnahme der 2 obersten Abschnitte, wo sich unter dem Einfluß von 
Kurztag-Chrysanthemum die Blütenanlagen deutlich stärker entwickelten. 
Im Gegensatz dazu wirkten die Abschnitte von Langtag-Chrysanthemum 
auf die Entfaltung der Scrophularia-Blütenanlagen hemmend. In 
ähnlich durchgeführten Versuchen an Circaea intermedia ließ sich keine 
deutliche Wirkung der mit kurzer oder langer Photoperiode behandelten 
Chrysanthemum- bzw. Perilla-Blätter nachweisen, welche die üblichen 
Schwankungen in der Formentwicklung der Triebe aus den winzigen 
Achselanlagen wesentlich überschreiten würde. Bekanntlich handelt es 
sich bei den isoliert kultivierten Sproßstücken von Circaea und. Scrophu- 
laria um je nach der Ursprungsregion am Muttersproß bestimmt deter- 
minierte Organanlagen, deren Weiterentwicklung von der Tätigkeit des 
Tragblattes abhängt (DostAL 1911). Vielleicht liegt auch in der ver- 
hältnismäßig langen Dauer der Versuche der Grund, daß der Nachweis 
der Überführung von Wirkstoffen aus den aufgesetzten Chrysanthemum- 
oder Perilla-Sproßstücken nicht gelang. 

Deshalb wurden in anderen Versuchsreihen als Testobjekte einknotige 
Abschnitte aus der Blütenregion von Labiaten mit kleinen Blüten- 
knospen benützt (Leonurus cardiaca, Mentha pulegium, Lycopus euro- 
paeus). Die Gipfelteile blühender Hauptsprosse wurden in einknotige 
Abschnitte geteilt, diese median gespalten und an diese Spaltstücke 
passend zugeschnittene Sproßstücke von Chrysanthemum indicum, 
Canrabis sativa, Perilla Nankinensis, ocymoides, Soja hispida mittels 
Bast zusammengefügt und nun in feuchten Sand unter Glas eingepflanzt. 
Alle diese Donoren (nach der Bezeichnung von HAMNER und BorNER 
1938) wurden entweder in kurzen oder in langen Photoperioden vor- 
kultiviert. Diese Versuche fanden vom 15.6. bis zum 12.8. statt. Die 
im Verlaufe des Versuches sich öffnenden Blüten wurden gezählt und 
daraus Durchschnittswerte berechnet. Die achselständigen Dichasien 
der verwendeten Labiaten eignen sich als Testobjekte (Rezeptoren) aus 
dem Grunde, da die Zahl der sich daraus entfaltenden Blüten von der 
Menge des zugeführten Blühhormons abhängig ist. Ohne Stützblätter 
ist die Entfaltung der Blüten nur sehr unbedeutend, wie z. B. Versuche 
mit längsgeteilten Sproßstücken von Lycopus, an denen die Blätter zu 
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beiden Seiten in ungleichem Maße verkleinert wurden, beweisen. In 
einem Versuche vom 28. 8. bis 5. 9. ergab sich die Durchschnittszahl der 
geöffneten Blüten in der ersten Reihe an der Hälfte mit einem ganzen 
Blatt 6,4, an jener mit einem halben Blatte 5,3; in einer anderen Reihe 
an der Hälfte mit einem viertel Blatt 4,0, an jener ohne Blatt 0,7. Die 
bisherigen Ergebnisse der Versuche über die Beeinflussung dieser Blüten- 
entfaltung durch die photoperiodisierten Donoren waren mit wenigen 
Ausnahmen sehr schwankend, da diese weder durch die Kurztagobjekte 
gefördert noch durch die Langtagobjekte gehemmt erschien. 


IL. Versuche mit Hormonpasten. = 

Die Sproßstücke mit Blütenknospendichasien besonders von Lycopus 
europaeus bildeten ein geeignetes Material zur Prüfung der Extrakte 
aus blühenden Pflanzen. Hierzu wurden aus den Extrakten und wasser- 
freiem Lanolin Pasten hergestellt, mit welchen die Schnittflächen der 
der Länge nach gespaltenen Sproßstücke, soweit sie aus dem feuchten 
Sande herausragten, bestrichen wurden. Zur Kontrolle dienten die ent- 
sprechenden zweiten Hälften, welche mit Wasserpaste (nach LarBacu 
1933) ähnlich behandelt wurden. Einige diesbezügliche Versuche sollen 
hier ausführlicher behandelt werden. 

Zwecks Zubereitung der Extrakte bzw. Pasten wurde Soja hispida 
(à grain jaune) am 13.5. ausgesät und der eine Teil im 10-Stundentag 
kultiviert, so daß die Pflanzen Ende Juni bei einer Höhe von 10—12 cm 
bereits sichtbare Blütenknospen aufwiesen und am 2.7. in voller Blüte 
standen, während der andere Teil, im natürlichen Tag gehalten, zur Zeit 
der Pastenzubereitung am 7. 8. eine Höhe von 39—45 cm erreichte und 
keine mikroskopischen Blütenanlagen verriet. 20 g Soja-Blätter wurden 
in etwa 2 mm breite Streifen möglichst rasch zerschnitten und mit per- 
oxydfreiem Äthyläther 15 Stunden lang im Kühlschrank bei 4° C extra- 
hiert, worauf alles Flüssige abgegossen und aus diesem der Äther ab- 
gedampft wurde. Der dickflüssige Rest wurde mit wasserfreiem Lanolin 
verrieben. Auf diese Art wurden sowohl Kurztag- als auch Langtag- 
blätter getrennt verarbeitet. Die isolierten Lycopus-SproBstiicke wurden 
am 9.8. in zwei Versuchsreihen eingeteilt, die eine davon diente zur 
Prüfung der Soja-Kurztagpaste, die andere zur Prüfung der Soja-Lang- 
tagpaste in der Weise, daß die eine Hälfte jedes Sproßstückes mit der 
betreffenden Soja-Paste, während ihre Schwesterhälfte mit Wasserpaste 
an den aus dem Sande herausragenden Achsenschnittflächen bestrichen 
wurde. Die Pastenanstriche wurden jeden 2. Tag erneuert und die bis 
zum 18. 8. geöffneten Blüten gezählt. Das Versuchsergebnis wird tabel- 
larisch wiedergegeben. Die erste Zahlenkolonne bezieht sich auf die 
Sproßstückreihe mit Kurztagpaste, die zweite Kolonne auf die Sproß- 
stückreihe mit Langtagpaste, in beiden Fällen verglichen mit Wasserpaste. 
Die Zahlen in jeder Kolonne, wie sie aufeinander folgen, bedeuten: 

31* 
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1. Wieviel Dichasienpaare eine gréBere Anzahl von geüffneten Blüten 
auf den mit der betreffenden Soja-Paste behandelten SproBstückhälften 
aufwiesen als auf den Kontrollhalften mit Wasserpaste. 

2. Wieviel Dichasienpaare weniger Bliiten auf der Soja-Pasten- als 
auf der Wasserpastenhälfte aufwiesen. 

3. Die Anzahl der Dichasienpaare mit gleicher Bliitenentfaltung auf 
den beiden ungleich behandelten Hälften. 

4. Die Anzahl der Dichasienpaare, deren Blütenanlagen auf beiden 
Sproßstückhälften bis zum Ende des Versuches geschlossen blieben. 

Die in Klammer stehen- 
Tabelle 1. Wirkung der Soja-Pasten. den Zahlen zeigen die Wir- 


Geöffnete Blüten | Kurztagpaste | Langtagpaste Kungsweise derselben Paste 
nach Ablauf einer Woche, 














Male. 2 20 (20) 11 (15) d.i. in einem Versuch vom 
Weni re 15 (18 24 (32 : 

ane; 11 (2 12 10 17.—29.8. Aus beiden Ver- 
Keine. . . .. 1 (13) 2 (11) suchen ist ersichtlich, daB die 


Blütenentfaltung durch die 
Soja-Kurztagpaste geférdert, durch die Soja-Langtagpaste hingegen 
gehemmt wird. Ein nach längerer Zeit mit denselben Soja-Pasten durch- 
geführter Versuch (vom 26. 8. an) zeigte, daB diese Pasten trotz Auf- 
bewahrung im Dunkeln und bei niedriger Temperatur (2—4°C) ihre 
Wirkungskraft eingebüBt hatten. Daß es hier nicht auf die vorgeschritte- 
nere Jahreszeit ankommt, bewiesen Versuche mit neuen, am 28. 8. her- 
gestellten Soja-Pasten, wobei eine Trennung des Wasserextraktes vom 
Atherextrakt der Soja-Blätter vorgenommen wurde. Die dazu benützten 
Langtagpflanzen, 28—32 cm hoch, wiesen 2—3 zusammengesetzte Blatter 
und keine Bliitenanlagen auf. Die Kurztagexemplare waren im ganzen 
34 kurzen Photoperioden ausgesetzt. Je 15 g Blatter wurden in der oben 
angegebenen Weise mit Ather extrahiert. Der Atherextrakt wurde ab- 
gegossen, zur Trockene eingedampft und der feste Rest nach Zusatz 
von 6 cem dest. Wasser und 6 g Lanolin zur Atherextraktpaste verarbeitet. 
Die nach AbguB des Athers zurückgebliebene Flüssigkeit, mit dem 
PreBsaft aus den Blattschnitzeln vermengt, wurde nach Vertreiben der 
noch darin enthaltenen Atherspuren mit gleicher Menge wasserfreien 
Lanolins zu Wasserextraktpaste verarbeitet. Mit diesen im ganzen 
4 Pastenarten wurden halbierte Lycopus-Sproßstücke so behandelt, daß 
auf die eine Hälfte in der ersten Versuchsreihe Kurztagätherextraktpaste, 
auf die entsprechende Schwesterhälfte des Sproßstückes Langtagäther- 
extraktpaste aufgetragen wurde. In einer anderen Versuchsreihe wurden 
in ähnlicher Weise die entsprechenden Wasserextraktpasten an den 
einzelnen halbierten Sproßstücken miteinander verglichen. Jeden 2. Tag 
wurden die Pastenanstriche erneuert und der ganze Versuch am 9.9. 
mit dem in Tabelle 2 wiedergegebenen Ergebnis beendet. 
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Eine gewisse Förderung der Blütenentfaltung ist nur unter dem Ein- 
fluß der Kurztagwasserextraktpaste zu bemerken, während die Äther- 
extraktpasten, Kurztag- wie auch Langtagpaste, sich ausgleichen und 


eher hemmend wirken. Dies 
könnte mit dem größeren 
Auxingehalt in den Äther- 
extraktpasten zusammenhän- 
gen, da Auxin auf die Blüten- 


Tabelle 2. Vergleich der Äther- und 
Wasserextraktpasten vonKurz-und 
Langtag-Soja-Blättern. 

Die Zahlen sind auf die jeweilige 














Kurztagpaste n 

bildung ungünstig wirkt (vgl. 
STEIN 1939). Geöffnete Blüten | Ätherextrakt- bus - yom 

Inanderen Versuchen wur- 
den zur Erzeugung der Pasten  Mehr. . . .. 29 37 
à : : Weniger . . . 31 30 
einerseits vegetative, basale (eich viel | | 20 18 
Blätter, andererseits Blätter Keine . . 20 15 


aus der apikalen Bliitenregion 
oder junge Blütenstände selbst verwendet. In dieser Beziehung war 
es von Interesse auf den Lycopus-SproBstiicken mit kleinen Bliiten- 
anlagen arteigene Pasten zu prüfen. Am 24.8. wurden je 25g Blätter 
aus der basalen Sproßregion und aus der oberen Blütenregion von Lycopus 
europaeus, wie oben angegeben, zu Äther- bzw. Wasserextraktpasten ver- 
arbeitet. Vom 26. 8. wurden diese Pasten auf halbierten Lycopus-SproB- 
stücken getestet, so daß die eine Hälfte mit der Apikal-, die andere mit 
der Basalpaste jeden 2. Tag 
behandelt wurde. Das Ergeb- 
nis des am 9. 9. abgeschlosse- 
nen Versuches zeigt Tabelle 3. 


Tabelle 3. Wirkung von artgleichen 
Wasser- und Atherextraktpastenausder 
Apikal- bzw. Basalregion von Lycopus. 

Die Zahlen beziehen sich auf die jeweilige 














Nur bei den , Wasser- Apikalpaste. 

extraktpasten ist die bliiten- 

fördernde Wirkung zu er- Geöffnete Blüten TRE her — ff 
kennen, die dem größeren 

Gehalt an Blühhormon in Mehr. .... 31 35 

de loss DS Weniger . . . 36 28 
EPO EE POND. — 5 WEN 14 27 
entspricht. Das umgekehrte Keine ... . 16 10 


Verhalten erscheint auch hier 
an den mit Ätherextraktpasten behandelten Sproßstücken durch den 
höheren Auxingehalt in der oberen Sproßregion bedingt. 

Auch aus den Extrakten von Blütenständen von Mentha longifolia 
und Cirsium oleraceum wurden Lanolinpasten hergestellt und ihre 
Wirkung mit den auf gleiche Art aus den Basalblättern derselben Pflanze 
hergestellten Pasten verglichen. Am 11. 8. wurden 40 g Scheinähren von 
Mentha longifolia 15 Stunden lang mit Äther extrahiert und die nach 
Abdampfen des Äthers zurückgebliebenen 6ccm Flüssigkeit mit 5g 
Lanolin zu Paste verarbeitet. Auf die gleiche Art wurde aus 10 g Basal- 
blättern derselben Pflanze mit 3g Lanolin eine Paste hergestellt. Diese 
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beiden Pasten wurden nun in einem Versuch vom 12.—23. 8. und dann 
in einem weiteren vom 17.—26. 8. auf halbierten Lycopus-SproBstücken 
geprüft, deren Kontrollhälften mit Wasserpaste behandelt wurden. Das 
Ergebnis beider Versuche ist in der folgenden Tabelle zusammengefaßt. 

Die zunächst fördernde Wir- 


Tabelle 4. Wirkung der Pasten von kung der Blütenpaste geht spä- 


Mentha longifolia 











Erklärung s. 8. 472, RE ver in eh stehen- 
= ; en Zahlen) zuriick, woraus zu 
Geöffnete Blüten | Blütenpaste | Blätterpaste schließen ist, daß die Blüten- 
Mae. _ |. 21 (20) 17 (21) paste ihre Wirksamkeit bald ver- 
Weniger . . . 17 (27) 22 (26) liert, während sich die blüten- 
ae _ rt me a y‘ 4 hemmende Wirkung der Blätter- 

paste bedeutend länger erhält. 





Ähnlich wirkten auch Pasten von Cirsium oleraceum - Blütenständen 
bzw. Basalblättern. 

Die oben angedeutete ungünstige Wirkung des in den Pasten ent- 
haltenen Auxins auf die Blütenentfaltung wird durch die Versuche mit 
Heteroauxinpasten bekräftigt. Am 9.8. wurde in den einzelnen Ver- 
suchsreihen die eine Hälfte jedes Lycopus-Sproßstückes mit 1 bzw. !/,%, 
1/, und !/,,%iger Heteroauxinpaste (nach LaısacH 1933 hergestellt), die 

; , andere zur Kontrolle dienende 
Tabelle 5. Wirkung von Heteroauxin- mit Wasserpaste behandelt. 


pasten angegebener Konzentration, ; . 
auf die sich die Zahlen beziehen. Auch hier wurden die Pasten- 
anstriche jeden 2. Tag, bis 




















Geöffnete Blüten % | 5% | 25% 

- - > oe zum AbschluB des Versuches 
Mehr . . . .. 1 4 1 2 am 18. 8., erneuert. 
Po gl 12 23 21 11 Daraus ersieht man, daß 
== eu ony 2 2 : - dieser Wuchsstoff auch in 


schwächster benützter Kon- 
zentration die Blütenentfaltung stark hemmt. Dies kann aber auch 
für die Wuchsstoffe der Biosgruppe und andere im Hefeextrakt ent- 
haltene Wirkstoffe angenommen werden. 5 g Trockenhefe (Torulan, 
Medica) wurden !/, Stunde mit 20 cem dest. Wasser gekocht und das 
Filtrat mit 10g wasserfreiem Lanolin ver- 


Due. iles: de mengt. Die Anwendung dieser Paste erfolgte 











Hefeextraktpaste. ? 

in einem Versuche vom 7.—14. 9. auf die 

mn nen + ne schon mehrfach beschriebene Art mit neben- 
ees tour Let 12 stehendem Ergebnis. 

Weniger . . . . | 20 Zur Deutung der oft nur kleinen Unterschiede 

== vl... = in der Reaktion der Lycopus-SproBstiicke als 

nur WER Testobjekte der Blühhormone ist zu bemerken, 


daß immer an ihnen ein Teil der Blattspreite (!/;—1/,) belassen wurde, 
um die Entfaltung einer gréBeren Anzahl von Blüten zu ermôglichen. 
Zu dem in den Pasten enthaltenen wirksamen Prinzip traten also noch die 





Zur Frage der Blühhormone. 475 


in den belassenen Spreitenteilen während des Versuches sich bildenden 
Blühhormone hinzu, und so erklärt man sich auch die oft bedeutende 
Anzahl von SproBstücken mit gleich viel Blüten auf den beiden Hälften. 
SproBstiicke ohne geöffnete Blüten waren die der obersten noch stark 
zu wachsenden Region der Lycopus-Bliitensprosse entnommenen, deren 
noch junge Blattspreiten bei isolierter Kultur der SproBstiicke keine 
zureichende Menge von Blühhormonen zu bilden vermochten. Das ent- 
spricht den Versuchsergebnissen über die Aufnahme der photoperiodi- 
schen Reize, die nur durch erwachsene Blatter erfolgen kann, was eigent- 
lich bereits in den Versuchen über das Sacussche Phänomen erwiesen 
wurde (DostAu 1911). 

Mit den Versuchen, in denen durch die Blihhormonpasten die erste 
Bildung der mikroskopischen Blütenanlagen bei Soja hispida (à grain 
jaune) ausgelöst werden sollte, wurde erst am 30. 8. begonnen, und da 
keine geeignete Vorrichtung vorlag, den sich bereits unter die kritische 
Periode verkürzenden natürlichen Tag künstlich zu verlängern, fielen 
diese Versuche nicht genug überzeugend aus. Die Untersuchungen von 
PsaREV (1937), HAMNER (1938) u.a. sprechen für eine wichtige Rolle 
der Blühhormone auch in anderen Phasen der reproduktiven Entwick- 
lung und gestatten daher aus den bisherigen positiven Versuchsergebnissen 
an Lycopus- und Scrophularia-Testpflanzen mit bereits vorhandenen 
Blütenanlagen über die Natur der Blühhormone einen gewissen SchluB 
zu ziehen. 

Zusammenfassung. 


Aus den zumeist negativen Ergebnissen der Versuche mit dicht an 
ihren Schnittflächen verbundenen, jedoch nicht verwachsenden Pflanzen 
folgt, daß die Blühhormone nur schwer übertragbar sind. Sie sind aus 
den Pflanzen extrahierbar, in Wasser löslich und lassen sich nur begrenzt 
in Lanolinpasten erhalten, die auf die Blütenentwicklung im Gegensatz 
zu Heteroauxin oder Hefeextrakt fördernd wirken. 
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(Aus dem Pflanzenphysiologischen Institut der J. Pilsudski-Universität Warschau.) 


ÜBER DEN EINFLUSS DES PHOSPHORS AUF DEN 
N-STOFFWECHSEL DES HAFERS. 
Vorlaufige Mitteilung. 
Von 
P. STREBEYKO. 
(Eingegangen am 19. April 1239.) 


In einer früheren Mitteilung (10) wurde festgestellt, daB der Mangel 
an Phosphor in einer bestimmten Vegetationsperiode beim Hafer die 
Aufnahme von Stickstoff und Schwefel hemmt. Zwecks genauerer 
Untersuchung des Einflusses von Phosphor auf die Stickstoffaufnahme 
habe ich im Jahre 1938 eine Versuchsreihe über den Stoffwechsel der 
Stickstoffverbindungen im Hafer bei steigender Phosphorgabe durch- 
geführt. 

1. Methodisehes. 

Die Versuchspflanzen wurden auf Sand (10kg) in Zinkgefäßen 
kultiviert. Die Düngung pro 10 kg Sand betrug: 

0,5 g N in Form von Ca(NO,),.2 H,O 


0,332 g K ” ” ” KCl + K,S0, 
0,03 gMg. .. .. MgCl,.6H,O + MgSO,.7 H,O 
01888 . . ., K,S0, + Na,80,.10H,0 + 


+ MgSO, -7H,0 


0,035 g Na „ ,  ., Na,80,.10 H,0 
0,72—0,77 g Ca „ ,  ,, Ca(NO,),.2H,0 + Ca(H,PO,),.H,0 
0,01—0,02—0,04—0,08 g P „ , ,, Ca(H,PO,),.H,0 


Die Zahl der ParallelgefäBe betrug 3 bis 10. Die Aussaat erfolgte am 
27.6. 1938. Die Analysen wurden ausgeführt am 17., 26. und 38. Tage vom 
Momente der Aussaat an gerechnet. Das Aufgehen erfolgte nach 5 Tagen. 

Die oberirdischen Stengel des Hafers (ohne Wurzeln) wurden gewogen, 
in kleine Stückchen geschnitten und sogleich mit siedendem Wasser 
extrahiert (Loomis, S. 303); das Gewebe wurde jedoch nicht im Mörser 
mit Sand zerrieben, sondern durch ein dichtes Leinen gepreßt. Die 
Menge des löslichen Stickstoffs ist bei dieser Arbeitsmethode nur um 
wenige Prozent geringer als beim Zerreiben, die Arbeit selbst dagegen 
ist viel einfacher und vor allem rascher, was bei biochemischen Analysen 
von wesentlicher Bedeutung ist. Der Extrakt wurde mit Wasser auf 
500 cem oder 1000 cem aufgefüllt. Nach Absonderung der Albumine 
erfolgte die Bestimmung: 

a) des NH,-Stickstoffs durch Destillation mit MgO unter vermin- 
dertem Druck bei 40—45° C; 

b) des Amid-N (nach vorheriger Abfiltrierung von MgO und 3-stiindi- 
gem Kochen in H,SO,) auf dem gleichen Wege; 

c) des Rest-N + Amino-N in der nach Abdestillierung des NH,-N 
und Amid-N übriggebliebenen Lösung nach der Methode von JopL- 
BAUR (1) mit Phenolschwefelsäure und Zn; 
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d) des Amino-N nach der Methode von van SLYKE in einer beson- 
deren Extraktportion ; 

e) des Rest-N aus der Differenz ce — d; 

f) der Gesamtmenge des löslichen N aus der Summe a+b+d-+e; 

g) zu Kontrollzwecken wurde der gesamte lösliche Stickstoff in 
einer besonderen Extraktportion nach der Methode von JODLBAUR (1) 
bestimmt. 

h) des unlöslichen Stickstoffs nach der Methode von KJELDAHL. 


K. Mornes (7), der die einzelnen Stickstoff-Formen beim Tabak 
bestimmte, führte eine gewisse Modifikation in diesem Gange ein, indem 
er den Amino-N nicht extra bestimmte, sondern ihn mit der Fraktion 
Amino-N + Rest-N identifizierte, da beim Tabak der letztere in sehr 
geringen Mengen auftritt. Beim Hafer konnte diese Vereinfachung nicht 
angewandt werden, da, wie aus Tabelle 1 ersichtlich ist, die Menge des 
Rest-N sehr groß, jedenfalls größer ist als die des Amino-N. 

Der Phosphor wurde in den Proben g) und h) nach der Methode von 
LoRENZ bestimmt. 


2. Wachstum. 

Der Einfluß des Phosphors auf die Steigerung der Masse der Pflanzen 
(Tabelle 1) machte sich bereits am 17. Vegetationstage bemerkbar und 
wurde mit jedem Tage immer deutlicher. Je größer die Gabe von 
Ca(H,PO,), war, desto größer war die Gesamtmasse der Pflanze. 


3. Die Aufnahme und Verarbeitung des Phosphors. 

Schon am 17. Vegetationstage und möglicherweise noch früher war 
der Gehalt der Pflanzen an Phosphor von der Größe der P-Gabe ab- 
hängig. Sowohl am 17. wie am 26. Tage war die Menge des unlöslichen 
Phosphors derjenigen des löslichen ungefähr gleich; mit der Zeit jedoch 























Ta- 
Frischgewicht| Prozentueller Gehalt an P 
Alte Phosph be sen : 
der Pflanzen |pro10 kg Sand ye Da im Frischgewicht 
in Tagen 
gP £ lösl. P unlösl. P Total P 
17 0,01 4,3 0,018 0,018 0,036 
0,02 4,5 0,019 0,021 0,040 
0,04 4,8 0,025 0,025 0,050 
0,08 5,0 0,030 0,024 0,054 
26 0,01 11,3 0,011 0,012 0,023 
0,02 12,6 0,013 0,013 0,026 
0,04 17,0 0,014 0,014 0,028 
0,08 16,0 0,021 0,019 0,040 
38 0,01 22,0 0,005 0,008 0,013 
0,04 34,0 0,004 0,013 0,017 
0,08 47,0 0,011 0,018 0,029 
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und dem Fortgang der Synthese von Nukleoproteiden und Phosphor- 
lipoiden beginnt der unlôsliche Phosphor zu überwiegen, insbesondere 
in denjenigen Pflanzen, die zu wenig Phosphor erhalten hatten. Dies 
ist bereits am 38. Vegetationstage sichtbar. 

Im allgemeinen läBt sich feststellen, daB während der ganzen Zeit 
eine innige Korrelation zwischen diesen beiden P-Formen besteht: je 
mehr unlöslichen Phosphor die Pflanzen enthielten, was unmittelbar von 
dessen Gabe im Boden abhängig war, desto rascher und intensiver war 
die Synthese der unlöslichen Phosphorverbindungen (hauptsächlich 
Nukleoproteide und Phosphorlipoide). 


4. Die Aufnahme und Verarbeitung des Stiekstoffs. 

Die Menge des löslichen und unlöslichen Stickstoffs in den Pflanzen 
war bis zum 17. Vegetationstage, von einigen zufälligen oder durch 
Analysenfehler verursachten Abweichungen abgesehen, im allgemeinen 
überall gleich. In dem Maße jedoch, wie die Pflanzen größer wurden 
und das Phosphordefizit im Zusammenhang mit der geringeren Phosphor- 
gabe allmählich zu steigen begann, verringerte sich die Synthese der 
unlöslichen Stickstoffverbindungen (Tabelle 1). 

Berechnet man die Produktion der unlöslichen Phosphor- und Stick- 
stoffverbindungen pro 1g Frischgewichtszunahme, so sieht man, daß 
in den verschiedenen Vegetationsperioden die Überführung des Phos- 
phors und Stickstoffs in unlösliche Verbindungen parallel verlief 
(Tabelle 2). Das Mengenverhältnis des unlöslichen P zum unlöslichen N 
ist zwar nicht stets konstant, trotzdem ist der Parallelismus im Verlaufe 
beider Prozesse auffallend, und es ist anzunehmen, daß wir es hier mit 
einer Korrelation zu tun haben. Je mehr unlösliche Phosphorverbin- 
dungen die Pflanzen. synthetisierten, desto mehr unlösliche Stickstoff- 
verbindungen bildeten sie, obwohl die N-Gabe überall gleich war (500 mg). 


belle 1. 

















Prozentueller Gehalt an N im Frischgewicht 
a b c d e f g h 
totaler 1 x 
total rd unlösl. N 
NH,-N | Amid-N | NH,-N + Amid-N |Amino-N] Rest-N | 1591 N An = (Eiweiß-N) 
0,002 | 0,008 0,010 0,023 0,063 0,096 0,092 0,378 
0,002 | 0,007 0,009 0,026 0,058 0,093 0,094 0,384 
0,002 | 0,012 0,014 0,026 0,084 0,124 0,103 0,391 
0,003 | 0,008 0,011 0,022 0,057 0,090 0,095 0,382 
— — 0,010 0,029 0,061 0,100 0,093 0,340 
= == 0,009 0,027 | 0,060 | 0,096 0,071 0,336 
— — 0,009 0,025 | 0,068 0,102 0,092 0,341 
— — 0,009 0,028 0,053 0,090 0,070 0,373 
0,005 | 0,008 0,013 0,034 | 0,085 | 0,132 0,131 0,276 
0,003 | 0,005 0,008 0,019 0,084 0,111 0,090 0,340 
0,003 | 0,005 0,008 0,023 | 0,063 | 0,094 0,086 0,341 
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Tabelle 2. Die Zunahme von unlôslichem P und unlöslichem N in mg 
pro 1 g Frischgewichtszunahme in den einzelnen Vegetationsphasen. 


























0—17. 17.—26. 26.—38. 
nm ey Vegetationstag Vegetationstag Vegetationstag 
zP unlösl. P unlösl. N unlösl. P unlösl. N unlösl. P unlösl. N 
0,01 0,18 3,78 0,08 3,18 0,04 2,08 
y 0,21 3,84 0,09 3,09 — — 
0,04 0,25 3,91 0,10 3,21 0,12 3,38 
0,08 0,24 3,82 0,17 3,60 0,17 3,24 














Diese Erscheinung hängt wahrscheinlich mit der Nukleoproteidsynthese 
zusammen. 

Die Menge des löslichen Stickstoffs war in den Pflanzen vom Phosphor 
grundsätzlich unabhängig. Bei Phosphormangel und geschwächter 
Synthese der unlöslichen N-Verbindungen in der Pflanze sammelt sich 
zwar eine bestimmte Menge löslichen Stickstoffs an, insbesondere 
Amino-N, Amid-N und NH,-N, doch ist dies wohl als sekundäre, durch 
ungenügende Verarbeitung des aufgenommenen Stickstoffs verursachte 
Erscheinung zu betrachten (N war in Überschuß vorhanden). 


5. Schlußfolgerungen. 

1. Je größer die Phosphorgabe im Boden ist, desto größer ist der 
Prozentgehalt an léslichem und unlôslichem Phosphor in der Pflanze. 
Die Menge beider Formen des Phosphors steigt parallel an. 

2. Mit der stärkeren Produktion unlöslicher Phosphorverbindungen 
steigt auch die Synthese unlöslicher Stickstoffverbindungen. Die Korre- 
lation zwischen beiden Vorgängen ist deutlich sichtbar. Umgekehrt 
hemmt Mangel an Phosphor die Produktion unlöslicher Stickstoff- 
verbindungen und ruft als sekundäre Erscheinung die Anhäufung lös- 
licher Stickstofformen hervor (Amino-N, Amid-N und NH,-N). 

3. Der früher (10) beobachtete Einfluß der Phosphorgabe auf die 
Stickstoffaufnahme des Hafers läßt sich dadurch erklären, daß je nach 
der Menge des gebotenen Phosphors mehr oder weniger intensive Bil- 
dung von Eiweißverbindungen eintritt. 

Meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Professor Dr. K. BassaLık danke ich 
ergebenst für das Interesse, das er meiner Arbeit entgegenbrachte, sowie für die 
liebenswürdige Unterstützung. 
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CYTOLOGISCHE UND GENETISCHE UNTERSUCHUNGEN 
INNERHALB DER GATTUNG DRYOPTERIS. 


Von 
W. Dörr 
(Marburg a. d. Lahn). 


Mit 45 Textabbildungen (78 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 20. März 1239.) 


Einleitung. 

Die vorliegende Arbeit bezweckt, die schon früher von mir an be- 
stimmten apogamen Farnen vorgenommenen Untersuchungen (Dörr 1932, 
1933) zu ergänzen, auf andere Objekte auszudehnen und die hierbei ge- 
wonnenen sowie die Ergebnisse der früheren Arbeiten nach verschiedenen 
Richtungen hin auszuwerten. 

In welcher Richtung die Auswertung vorgenommen wurde, sei hier 
kurz erörtert. | 

Zunächst wurde ein experimenteller Beitrag zu der mehrfach be- 
handelten dkologischen Frage geliefert, welche Bedeutung der Apogamie 
in der Natur zukomme. 

Es ergaben sich ferner verschiedene genetische Fragestellungen sowie 
Probleme der Artentstehung und der Entstehung von Varietäten, die ich 
u. a. auf Grund von Untersuchungen an einem experimentell hergestellten 
Bastard zwischen einem apogamen und einem sexuellen Farn, nämlich 
Dryopteris Filix-mas x Dryopteris paleacea var. crist. hort., behandelt habe. 

Die Untersuchungen an Dryopteris paleacea und Dryopteris remota 
führten zu Überlegungen, bei denen systematische, floristische, pflanzen- 
geographische und cytologisch-genetische Fragen ineinandergreifen. Es 
erfolgte daher eine Auswertung von früheren und jetzigen Untersuchungen 
in systematischer und pflanzengeographischer Richtung. 

Schließlich ergab sich eine Beziehung meiner Befunde zu den von 
FARMER und DicBy (1907) gemachten Angaben über Kernwanderung 
und Kernverschmelzung in den vegetativen Prothallienzellen gewisser 
Farnvarietäten. Auch dieser Frage habe ich eine eingehende Bearbeitung 
gewidmet. 

Allgemeines über die Kulturmethodik. 


Die Prothallien wurden auf Agar oder Erde gezogen (Dörr 1927, 1935). Bei 
der Kultur auf Agar-Agar in Petrischalen hatte sich im Laufe der Jahre ein Übel- 
stand herausgestellt. Zwischen Unter- und Oberteil der Schale dringen leicht 
kleine Tiere (Milben und andere) ein, die sich sehr stark vermehren und eine be- 
fallene Kultur in kurzer Zeit unbrauchbar machen können. Besonders unangenehm 
ist dies, wenn man Prothallien längere Zeit hindurch kultivieren will. Daher 


Planta Bd. 29. 32 
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benutze ich neuerdings andere Glasschalen (Abb. 1). Ober- und Unterteil sind 
an der Berührungsfläche abgeschliffen und passen daher genau aufeinander. AuBer- 
dem kann Abdichtung mit Vaseline vorgenommen werden, was jedoch nicht not- 
wendig ist. Die Öffnung wird mit Watte verschlossen. Diese Schalen haben sich 
bei länger dauernden Kulturversuchen auf das beste bewährt. 

Für die Wintermonate leistete bei Kultur im Zimmer eine Osram-Vitaluxlampe, 
die in einem Abstand von 1,80—2,50 m die Kulturen schräg von oben beleuchtete, 
gute Dienste. 

A. Spezielle Untersuchungen. 


I. Dryopteris paleacea C. Cur. (Aspidium paleaceum Don). 
1. Vorbemerkungen. 


Dieser tropische, atlantische und mediterrane Farn wurde bisher meistens 
als Varietät des Wurmfarnes, Dryopteris Filix-mas (L.) Scuorr, auf- 
gefaßt. WoLr (1936) und andere betrachten 


ihn dagegen als selbständige Art. Ich schließe 
mich dieser letzteren Auffassung an. 

Die zahlreichen Synonyme hat WoLr (1936) 
zusammengestellt; er selbst benutzt die Be- 
zeichnung Dryopteris paleacea C. CHR. und faBt 


Abb.1. Schale für die Kultur die in Europa vorkommende Form als eine 
von Farnprothallien. In die Varietät Dryopteris paleacea C. Chr. var. 
m ryan Borreri (NEWMAN) auf. Andere Bezeichnungen 

sind z. B.: Aspidium Filix-mas var. subinte- 
grum DôLz, Aspidium Filix-mas var. paleaceum Merr., Dryopteris 
Filiz-mas ssp. paleacea W. Koch,, Dryopteris Filix-mas var. Borreri 
Newman sowie Lastrea pseudo-mas WoLLASTON. De LITARDIÈRE (1921) 
spricht von ,,Dryopteris Filix-mas ssp. eu-Filix-mas var. Borreri 
News... 

Die Arbeit von WoLr unterrichtet ferner über das Geschichtliche sowie 
über die Morphologie — auf S. 3 in seiner Arbeit befindet sich eine schéne 
Abbildung eines Wedels — und die Verbreitungsverhältnisse (vgl. Abb. 43) 
dieses Farns. Beschreibungen finden sich ferner bei LUERSSEN (1889), 
ASCHERSON-GRAEBNER (1912) und Heer. Sein Vorkommen in Deutsch- 
land beschränkt sich nach WoLr auf den Südwesten; er ist im Schwarz- 
wald, in der Pfalz, bei Heidelberg und im Odenwald anzutreffen. Offen- 
sichtlich kommt er (nach Wo tr, S. 2) auch bei Berchtesgaden vor, denn 
Wo tr rechnet die dort aufgefundene Varietät Dryopteris Filix-mas var. 
stillupensis (vgl. BERGDOLT in Hzet, 8.26) zu Dr. paleacea. 1937 hat 
Worr den Farn auch im Allgäu gefunden (briefliche Mitteilung). Es sind 
sicherlich zahlreiche Standorte noch unbekannt, weil man dem Farn 
bisher wegen seiner großen Ähnlichkeit mit Dr. Filix-mas zu wenig 
Beachtung geschenkt hat; die meisten deutschen Floren enthalten ihn 
nicht oder geben nur eine ungenügende Beschreibung; sicherlich ist 
Dryopteris paleacea häufig für Dryopteris Filix-mas gehalten worden. 
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Morphologisch unterscheidet sich Dr. paleacea von Dr. Filix-mas 
durch die an den Seiten nahezu ganzrandigen Fiederchen (Sekundär- 
abschnitte), die bei Dryopteris Filix-mas an den Seitenrändern gesägt- 
gezähnt sind, sowie durch das Indusium, das bei Dr. paleacea mit seinem 
Rand den Sorus von unten umfaßt (Abb. 2 B), bei Dr. Filix-mas dagegen 
den Sorus nicht von unten umgreift (Abb. 2 A). 


2. Untersuchungsergebnisse. 

Schon FiscHEr (1919, S. 290) hat an Material von Dryopteris paleacea, 
das er in den Vogesen gesammelt hatte, Apogamie festgestellt!. Arche- 
gonien fand er in keinem Falle. 

Ende 1933 erhielt ich von Herrn Lehrer OBERHOLZER, Samstagern 
(Schweiz), Sporenmaterial in Form eines Wedels mit reifen Sporangien 


von Dr. paleacea aus dem Hohen 
Ron-Gebiet (Schweiz). Durch Aus- 
saat der Sporen erhaltene Prothal- 
lien stellten sich sämtlich als /. 
A 


apogam heraus. Dies gab mir den B 


Anreiz, mich mit dem Farn näher Abb.2. Schnitt durch das Indusium eines 
noch unreifen Sorus. A von Dryopteris Filiz- 
paleacea. 


zu beschäftigen. Zunächst mußte mas, B von Dryopteris 

geklärt werden, ob der Befund, daß 

die Keimpflanzen apogam entstehen, sich auch an Material von anderen 
Standorten bestätigte. Ich beschaffte mir daher Pflanzen oder Sporen- 
material aus verschiedenen Gegenden Deutschlands und der Schweiz. 
Allen denen, die mich dabei unterstützt haben, spreche ich hiermit meinen 
Dank aus. Es sind dies die Herren Lehrer Lösch, Kirchzarten bei Freiburg 
i. Br., Lehrer OBERHOLZER, Samstagern (Schweiz), Hauptlehrer Wo r, 
Heidelberg und die Direktion des Botanischen Gartens in Kônigsberg. 

Die Untersuchung des mir zugesandten Materials ergab folgendes: 

1. Im Herbst 1934 von Herrn OBERHOLZER 3 Exemplare von Dr. 

(davon 2 Exemplare der Varietät disj. FOMIN) aus der Schweiz (Hohe Ron) und 
1 Exemplar aus dem Tessin erhalten. Von allen Pflanzen wurde Material ausgesät. 
Die Prothallien erwiesen sich als apogam. 

2. Sporen, die ich im Herbst 1936 von Herrn Léscu aus Kirchzarten erhielt, 
und die vom Zastler (Schwarzwald) stammten, ergaben gleichfalls apogam sich 
verhaltende Prothallien. Das gleiche Ergebnis erhielt ich nach Aussaat von Sporen 
einer Pflanze, die mir Herr LôscH im Herbst 1938 vom gleichen Standort zur Ver- 
fügung stellte. 

3. Im August 1937 Sporenmaterial aus dem Allgäu (Gegend von Fischen) von 
Herrn Worr erhalten. Durch Kulturversuch stellte ich wiederum Apogamie fest 

Abb. 3, 4). 
4. Des, gleiche Ergebnis zeigte das im Februar 1938 aus Königsberg erhaltene 
Sporenmaterial. 


1 Bezüglich meiner Angabe (Dörr 1936, S. 226), daß Dryopteris paleacea apogam 
sei, bemerke ich, daB mir damals die Feststellung der Apogamie bei diesem Farn 
durch Fiscuer (1919) nicht gegenwärtig war. 

32* 
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Im ganzen wurde also eine Reihe von Pflanzen von vier verschie- 
denen natiirlichen Standorten gepriift. Die Prothallien wurden teils auf 





Abb. 3. Dryopteris paleacea. 
Apogame Keimpflanze mit 
erstem Blatt. Archegonien 
fehlen, Stammscheitel deut- 
lich zu erkennen. Auf Agar- 
Agar gezogen; Aussaat am 
1. 10. 37, photographiert am 
26. 2. 38. Sporenmaterial von 
Herrn H. Wotr, Heidelberg, 
im Allgäu gesammelt. 
Vergr. 7,2mal. 





Abb. 4. Wie in Abb. 3. Vergr. 16mal. 





Agar-Agar, teils auf Erde gezogen. In keinem 
Fall waren Archegonien vorhanden; stets ent- 
wickelte sich die Keimpflanze durch apogame 
Sprossung. Somit konnte ich den Befund, den 
FiıscHer (1919) an Material aus den Vogesen 
gemacht hatte, an meinen von anderen Fund- 
orten stammenden Objekten durchaus be- 
stätigen. Antheridien sind vorhanden. Ge- 
legentlich treten Tracheiden in den Prothallien 
auf, was ja wiederholt bei apogamen Prothal- 
lien beobachtet wurde. 

Wir haben also bei Dryopteris paleacea 
den Fall, daß Material, das unmittelbar vom 
natürlichen Standort und aus ganz verschie- 
denen Gegenden stammt, im Kulturversuch 
Apogamie zeigt. Ich zweifle nicht daran, 
daß die Apogamie hier ebenso wie bei Dry- 
opteris remota (Dörr 1932) und in anderen 
Fällen erblich bedingt ist und außerdem nicht 


etwa eine Erscheinung darstellt, die erst unter Kulturbedingungen auf- 
getreten ist, sondern in bestimmten Fällen, wie z. B. bei Dr. paleacea, 


auch die am natürlichen Standort ge- 
gebene Entstehungsweise der Keim- 
pflanze ist. 

Die weiteren Untersuchungen an Dr. 
paleacea erstreckten sich auf die Ver- 
hältnisse in den Sporangien. Cytologisch 
untersucht wurde eine der von OBER- 
HOLZER erhaltenen Pflanzen (Dryopteris 
pal. var. disj. Nr. 1). Die hierbei er- 
haltenen Befunde konnten durch Lebend- 
beobachtungen an den Sporangien der 
anderen aus der Schweiz stammenden 
Pflanzen sowie des Exemplars vom Zast- 

. ler bestätigt werden. Es ergab sich 
' dabei in den Sporangien eine auffallende 
Ubereinstimmung mit den früher von 
STEIL (1919) bei Dryopteris hirtipes und 


mir (1932, 1933) bei Dryopteris remota und Dryopteris paleacea var. crist. 
hort.! gefundenen Verhältnissen. Es sei hier nur kurz auf diese Befunde 


1 Damals benutzte ich die Bezeichnung Aspidium filix mas var. crist. hort. 


(Vgl. S. 492). 
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eingegangen, da ich sie ausführlich in meiner 1932 erschienenen Arbeit 
besprochen habe. 

Bei geschlechtlichen Formen verläuft bekanntlich die Entwicklung 
in den Sporangien so, daB die zunächst aus einer Zelle bestehende 
Archesporanlage sich durch aufeinanderfolgende Teilungsschritte in 
2, 4, 8 und schlieBlich in 16 Zellen teilt. Diese 16 Zellen lôsen sich 
aus dem Verband, runden sich ab und stellen die Sporenmutterzellen 
dar, die nach Reduktionsteilung je 4 Sporen liefern; diese besitzen 
also ebenso wie die aus ihnen entstehenden Prothallien nur halb so 
viele Chromosomen wie die Sporenmutterzelle und alle Zellen des Farn- 
sporophyten. 

Betrachten wir nun zunächst den für die Entstehung keimfähiger 
Sporen im Falle der Apogamie hauptsächlich, vielleicht sogar ausschließ- 
lich in Frage kommenden Fall, so vollzieht sich im Gegensatz zu den eben 
angedeuteten Verhältnissen bei den genannten apogamen Farnen und 
ebenso bei Dryopteris paleacea die Entwicklung so, daß an Stelle der- 
jenigen Kernteilung, die im 8-zelligen Archespor zur Bildung von 16 Kernen 
führt, eine Restitutionskernbildung (ROSENBERG; GEITLER, S. 130) auf- 
tritt. Das heißt, es spalten sich zwar die Chromosomen wie bei jeder Teilung 
in zwei Hälften; diese rücken aber nicht an die Spindelpole, wie das 
bei einer normalen Teilung geschieht, sondern die beiden Tochter- 
chromosomen eines jeden Chromosoms werden alle zusammen ia einen 
einzigen Kern eingeschlossen, eben den Restitutionskern, der also da- 
durch die doppelte Anzahl von Chromosomen gegenüber den anderen 
Kernen des Sporophyten erhält und entsprechend seiner Entstehungs- 
weise oft sehr charakteristische Formen besitzt (Abb. 7). Eine Teilung 
der 8 Archesporzellen findet nicht statt — es treten höchstens die eigen- 
tümlichen unvollständigen Wände auf (Abb. 7) —, so daß nur 8 Sporen- 
mutterzellen entstehen (Abb. 5), wie man leicht schon an lebendem 
Material in einem Wasserpräparat feststellen kann. Diese 8 Sporen- 
mutterzellen führen nun eine Reduktionsteilung aus, so daß die Sporen 
wiederum dieselbe Chromosomenzahl wie die Zellen des Sporophyten 
beritzen. Prothallium und Sporophyt haben demnach die gleiche Chromo- 
somenzahl (vgl. die Zählungen in meinen Arbeiten von 1932 und 1933), wie 
ich auch ohne weiteres für Dryopteris paleacea annehmen zu können 
glaube, wenn ich auch hier Zählungen an Prothallien nicht vorgenommen 
habe. Der Kernphasenwechsel bleibt also trotz Ausbleibens der Befruchtung 
erhalten. Die Entwicklungsverhältnisse bei den geschlechtlich sich fort- 
pflanzenden und den genannten apogamen Farnen stellen sich also 
so dar (ein ausführliches Schema, Dryopteris remota betreffend, habe 
ich 1932 gegeben), wie auf S. 486 angegeben ist. 

Ganz zweifellos sind diese Verhältnisse, sowohl was die Eigentümlich- 
keiten in den Sporangien wie auch die Apogamie betrifft, auch am natür- 
lichen Standort anzutreffen. 


Planta Bd. 29. 32a 
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Im einzelnen war die Ubereinstimmung zwischen dem Verhalten 
von Dryopteris paleacea und den früher von mir beschriebenen Fällen so 
weitgehend, daB ich mich, um Wiederholungen zu vermeiden, auf einige 
wenige Abbildungen und eine kurze Beschreibung beschränkt habe. 


Sporen (x) Sporen (n) 
( Reduktionsteilung ) ( Reduktionsteilung ) 
16 Spciemsibcinsitien (2 x) 8 PRES. ERP (2n) 
( Normale Teilung) ( Restitutionskernbildung ) 
8 pon. a (2 x) 8 Archesporzellen (n) 
Farnpflanze = 'Sporophyt (2 x) Farnpflanze | Sporophyt (n) 
(Verschmelzung ik Spermatozoid und ( Apogamie) 
Eizelle) 
Prothallium on Gametophyt Prothallium (n) = Gametophyt 
Spore (x) Spore (n) 
Farn mit geschlechtlicher Fortpflanzung Apogamer Farn 


(Dryopteris hirtipes, Dryopteris remota, 
Dryvpteris paleacea, Dryopteris paleacea 
var. crist. hort.) 
x == Haploidzahl n = Chromosomenzahl des Prothalliums 
2x = Diploidzahl und der Farnpflanze 


Dem soeben beschriebenen Typ von Sporenmutterzellen [von mir 
früher (Dörr 1932) als Typus I bezeichnet] stehen andere gegenüber 
(Typus II und III), die zwar für die Entstehung keimfähiger Sporen 
keine (Typus III) oder, was noch nicht geklärt ist, allenfalls nur geringe 
Bedeutung (Typus II) besitzen, aber trotzdem Erwähnung verdienen, 
schon im Hinblick darauf, daß auch sie eine bis ins einzelne gehende 
Übereinstimmung mit Dryopteris remota und Dryoperis paleacea var. crist. 
hort. erkennen lassen. 

Teilen sich alle 8 Sporenmutterzellen des Archespors wie bei einem 
gewöhnlichen Farn aus der Familie der Polypodiaceen in 16 Zellen, so 
entstehen auch bei Dryopteris paleacea 16 gleichgroße kugelige Sporen- 
mutterzellen (Abb.6 A; Typus III), die wesentlich kleiner als die in 
8-Zahl entstehenden Sporenmutterzellen des Typus I (Abb.5 À) sind. 
Eine solche ‚normale‘ Kern- und Zellteilung führt nun aber keineswegs 
zur Bildung normaler Sporen. Es treten mancherlei Unregelmäßigkeiten 
bei der ersten und zweiten Reifeteilung auf (Abb. 6 B), z. B. Zurückbleiben 
eines Teils der Chromosomen bei der Wanderung zu den Polen, und in der 
Diakinese beobachtet man anstatt der in den Sporenmutterzellen des 
Typus I vorhandenen bivalenten Chromosomen (Abb. 10 B) Univalente 
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Abb.5. A Sporangium mit 
Sp tterzellen vom Ty- 
pus I. Von den 8 Sporen- 
mutterzellen sind im Schnitt 
nur 4 enthalten. B Tetrade 
und eine Gruppe von 5 Sporen, 
die beide aus Sporenmutter- 
zellen des Typus I hervor- 
gegangen sind. 
Vergr. etwa 295mal. 
Abb. 6. A Schnitt durch ein 
Sporangium mit Sporen- 
mutterzellen des Typus III. 
Von den 16 Sporenmutter- 
zellen sind im Schnitt nur 7 
enthalten. B Abnorme Tei- 
lungsverhältnisse bei der 
zweiten Reifeteilung. 
Vergr. etwa 295mal. 


Abb. 7. Gruppe von jungen 
Sporenmutterzellen (Typus I) 
mit Restitutionskernen und 
unvollständigen Wänden. 
Vergr. etwa 550mal. 


Abb. 8. Sporangium mit Spo- 
renmutterzellen (vom Typus I 
und II). Zwei Kleinkerne vor- 
handen. Rechts daneben aus 
dem gleichen Sporangium Te- 
trade (7,) aus Sporenmutter- 
zelle vom Typus I und 2 Te- 
traden (7,, 7,), die aus zu- 
sammengehörigen Sporen- 
mutterzellen des Typus II her- 
vorgegangen sind. Diegrößere 
Tetrade mit normalenKernen, 
in der kleineren degenerie- 
rende Kerne. 

Vergr. etwa 295mal. 
Abb. 9. Sporenmutterzellen 
vom Typus I und II aus dem 
gleichen Sporangium; die zu- 








mutterzellen vom Typus II 
sind durch Striche verbunden. 
Vergr. etwa 650mal. 


Abb. 10. A Sporenmutter- 
zelle des TypusIII mit Uni- 
valenten. B Sporenmutter- 
zelle vom TypusI mit Biva- 
lenten. Nur einige Uni- bzw. 
Bivalente eingezeichnet. Die 
beiden Sporenmutterzellen 
stammen aus verschiedenen 
Sporangien. 

Vergr. etwa 1250mal. 
Abb.11. Zwei Schnitte durch 
eine Sporenmutterzelle (Ty- 
pus I)in Diakinese. Die Kern- 
membran ist fortgelassen. In 
dem einen Schnitt 43, in dem 

anderen 77 Gemini. 
Vergr. etwa 1500mal. 


n 


Abb. 5—11. Dryopteris paleacea var. disj. 
Nr. 1 (aus der Schweiz). 


Abb. 5B, 6B, 7, 8, 10, 11 nach Schnittpräparaten (CARNOY; Färbung mit 
Hämatoxylin-HEIDENHAIN), Abb.5A, 6A, 9 nach lebendem Material. 
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(Abb. 10 À). Es tritt also im inen in diesen Sporenmutterzellen 
vom Typus III keine Paarung ein. Der normale Ablauf der Meiosis ist 
dadurch gestört, und keimfähige Sporen können nicht gebildet werden. 
Aus dem Ausbleiben der Paarung ergibt sich, daß während der Meiosis 
in den Sporenmutterzellen des Typus I die (vor der Restitutionskern- 
bildung entstandenen) Spalthälften je eines Chromosoms paarweise mit- 
einander konjugieren, also einen Geminus bilden. 

Eine weitere Möglichkeit ist darin gegeben (Typus II, Abb. 8, 9), 
daß die Chromosomen des wie in den Anfangsstadien der Restitutions- 
kernbildung entstehenden Chromosomenknäuels in wechselnder Zahl auf 
zwei Kerne verteilt werden, die oft infolge ihrer verschiedenen Chromo- 
somenzahl ganz verschiedene Größen aufweisen (Abb. 8). Dabei gelangen 
meistens die beiden Spalthälften ein und desselben Chromosoms in den 
gleichen Kern hinein. Konjugation kann also stattfinden, falls die Kerne 
nicht vorzeitig degenerieren; die Reifeteilungen verlaufen in der Regel 
daher normal. Degeneration tritt dagegen dann ein, wenn eine dieser 
beiden Zellen zu klein ausgefallen ist. Es können in einem Sporangium 
alle 8 Archesporzellen Sporenmutterzellen vom Typus I liefern, oder eine 
bis mehrere, gelegentlich auch alle 8, teilen sich in der beschriebenen 
unregelmäßigen Weise in Sporenmutterzellen vom Typus II. Abb.9 
(nach einem Wasserpräparat) zeigt 2 Sporenmutterzellen vom Typus I 
und 4 Sporenmutterzellen des Typus II, von denen je 2 paarweise zu- 
sammengehören, also aus je einer der 8 Archesporzellen entstanden 
sind, wie durch Striche angedeutet ist. Trennen sich nur wenige Chromo- 
somen von der Hauptmasse ab, so wird im allgemeinen keine Wand 
zwischen dieser und den abgesprengten Chromosomen gebildet, und in 
den betreffenden Sporenmutterzellen, die sich nicht viel von solchen des 
Typus I unterscheiden, finden sich 1 bis mehrere ,,Kleinkerne‘“, die 
bald degenerieren (Abb. 8). Es können auch zwei größere Gruppen von 
Chromosomen und eine kleinere entstehen (Abb. 8). In dieser Abbildung 
erkennt man eine normale Tetrade (7',), die offenbar aus einer Sporen- 
mutterzelle vom Typus I hervorgegangen ist, und 2 kleinere Tetraden 
(Ty T3), die beide aus 2 zueinander gehörigen, d. h. aus derselben Zelle 
des 8-zelligen Archespors entstandenen Sporenmutterzellen hervor- 
gegangen sind. Die kleinere der beiden Tetraden zeigt degenerierende 
Kerne, während die andere ganz normal aussieht. Ob aus solchen Sporen 
auch Prothallien und Pflanzen, die nach dem Gesagten hypoploid sein 
müßten, entstehen können, vermag ich noch nicht zu entscheiden (vgl. 
meine Angaben über Dryopteris remota, 1932, S. 133 und 134). 

Gelegentlich können 5 anstatt 4 Sporen gebildet werden (Abb. 5 B). 
Es kommt auch vor, daß einzelne Sporen einer Tetrade degenerieren. — 
Charakteristisch für Dr. paleacea wie für die beiden anderen von mir 
untersuchten apogamen Farne ist ferner, daß einzelne Sporenmutterzellen 
im selben Sporangium oft ganz verschieden weit entwickelt sein können; 
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z. B. fand ich in ein- und demselben Sporangium Pachytänstadium, 
Diakinese, homôotypische Teilung und sogar Sporen vertreten. 

Für die Fortpflanzung durch Sporen kommt nach dem Gesagten 
wohl nur Typus I in Betracht. Denkbar (jedoch noch nicht erwiesen) 
ist natürlich das gelegentliche Auftreten heteroploider Formen, indem 
aus Sporenmutterzellen vom Typus II hypoploide Sporen und Nach- 
kommen hervorgehen, sowie infolge der häufig beobachteten Unregel- 
mäßigkeiten bei der Sporenbildung (I. und II. R.T.) heteroploide (hypo- 
und hyperploide) Nachkommen entstehen könnten. 

Aus dem Vorhergehenden ist ersichtlich, daß die Sporangien auf 
einem gewissen Stadium sich bezüglich der Zahl und Größe der Sporen- 
mutterzellen (Typus I, II, III; vgl. Dörr 1932) in 3 Gruppen ein- 
ordnen lassen: 

1. Typus I. Sporenmutterzellen zu 8, groß | Sporenmutterzellen im gleichen 

: III. 16 kleine Sporenmutterzellen Sporangium untereinander 
TEE BEL | gleich groß. 

3. „ I+II.! 9-16 Sporenmutterzellen, wenn | Sporenmutterzellen im gleichen 
nicht alle, so doch einige Sporangium weisen Größen- 
größenverschieden . . . . . unterschiede auf. 


Umgekehrt kann man den Schluß ziehen — bei meinen Untersuchungen 
hat sich dies wiederholt bestätigt —, daß, wenn bei einer Dryopteris- 
Form Sporangien mit 8 gleichen Sporenmutterzellen oder mit Größen- 
unterschieden innerhalb der Sporenmutterzellen eines Sporangiums be- 
obachtet werden, bei dieser auch Restitutionskernbildung in der be- 
schriebenen Weise in dem Sporangium auftritt. Man kann sich also in 
einfachster Weise und in kürzester Zeit an lebendem Material über grund- 
legende Vorgänge Klarheit verschaffen. 

Die Restitutionskernbildung spielt demnach im Lebenszyklus von 
Dryopteris paleacea eine entscheidende Rolle, denn sie allein ermöglicht 
die Bildung von keimfähigen Sporen. Unterbleibt sie, d. h. wird sie durch 
eine gewöhnliche Kernteilung ersetzt, so tritt stets Degeneration der Sporen- 
tetraden ein. Ein Vorgang, der sonst als abnorm anzusehen ist, ist hier zu 
einer normalen Entwicklungsphase geworden. Noch eine andere wichtige 
Folgerung ergibt sich: Die Konjugation findet statt zwischen Spalt- 
hälften je eines und desselben Chromosoms; diese Spaltung hat sich vor 
der Restitutionskernbildung vollzogen. Die Restitutionskernbildung und 
die 1. Reifeteilung haben also zusammen kein anderes Endergebnis als 
eine gewöhnliche Kernteilung auch: Die beiden Tochterkerne erhalten 
die gleiche Chromosomenzahl wie der Mutterkern, und die Spalthälften 
eines und desselben Chromosoms wandern in entgegengesetzter Richtung 
auseinander. Daraus ergibt sich aber, daß bei Dr. paleacea keine Mendel- 
spaltung eintreten kann, und daraus die weitere Folgerung, daß eine 


1 Typus I kann fehlen. Dann sind 16 Sporenmutterzellen vom Typus II 
vorhanden. 
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Dryopteris paleacea- Pflanze oder sonstige Farne mit dem gleichen Verhalten 
in bezug auf Gestaltung, Apogamie und Restitutionskernbildung eine gleich- 
förmige Nachkommenschaft besitzen müssen, abgesehen von der auf S.489 
gegebenen Einschränkung. Ich zweifle nicht, daß ein Kulturversuch dies 
bestätigen würde. Bei Dr. remota habe ich jedenfalls an den von mir 
gezogenen Pflanzen keinerlei Unterschiede feststellen können (vgl. auch 
FıscHer 1919). Das Konstantbleiben, das bei Blütenpflanzen durch Unter- 
drückung der I. Reifeteilung infolge von Restitutionskernbildung zu- 
stande kommen kann (z. B. Hieracium; vgl. ROSENBERG), wird bei 
Dr. paleacea und Dr. remota durch eine Restitutionskernbildung erreicht, 
die an Stelle einer gewöhnlichen Mitose erfolgt. 

Die Chr hl beträgt nach meinen Ermittlungen an Sporen- 
mutterzellen vom Typus I (Abb. 11) ungefähr 130. Abb. 11 zeigt zwei 
Schnitte durch die gleiche Sporenmutterzelle; der eine weist 43, der 
andere 77 Gemini auf. Insgesamt ergeben sich also 120 Gemini; da den 
Umständen nach anzunehmen ist, daß dies etwas zu niedrig ist, möchte 
ich die Zahl mit ungefähr 130 angeben. Nach dem Vorhergehenden muß 
die Zahl der Gemini gleich sein der Chromosomenzahl im Archespor 
vor der Restitutionskernbildung sowie des Sporophyten überhaupt. Wenn 
ich auch an Gametophyten keine Zählungen vorgenommen habe, so steht 
für mich doch zweifelsfrei fest, daß im Gametophyten und Sporophyten 
gleich viele Chromosomen vorhanden sind. Die von mir gefundene Zahl 
stimmt überein mit der von DE LITARDIÈRE (1921) an Dryopteris Filix-mas 
ssp. eu-Filix-mas var. Borreri vorgenommenen Zählung (womit zweifel- 
los Dryopteris paleacea gemeint ist; vgl. WoLr und S.482); er gibt 
nämlich für Wurzelspitzen 130 Chromosomen an. Bei Dr. Filix-mas 
aus der Umgebung von Marburg habe ich dagegen etwa n — 80 Chromo- 
somen gefunden (Dörr 1932, S. 107). Diese Zahl konnte ich neuerdings 
an einer Pflanze von Dr. Filix-mas aus dem Schwarzwald (Zastler) be- 
stätigen, bei der ich 85 Gemini zählte. 





II. Dryopteris remota HAYEKk (Aspidium remotum A. Br.). 

Die 1932 von mir veröffentlichten Untersuchungen an Dr. remota 
waren an einer im Marburger Botanischen Garten vorhandenen Pflanze 
und deren von mir in mehreren Generationen gezogenen Nachkommen 
vorgenommen worden. Ich konnte die damals gewonnenen Ergebnisse 
nunmehr an einer Reihe von anderen Exemplaren, die in der Mehrzahl 
von verschiedenen natürlichen Standorten stammten!, "bestätigen, und 
zwar waren es folgende: 


Pflanze Nr. 1. Aus Sporenmaterial gezogen, das ich 1933 von Herrn OBER- 
HOLZER, Samstagern, Schweiz, erhalten habe. Es stammt aus dem Hohen Ron- 
gebiet in der Schweiz. 


1 Allen denen, die mich mit Material versorgt haben, sei auch an dieser Stelle 
mein Dank abgestattet. 
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Pflanze Nr. 2—4. Eine 1934 von Herrn OBERHOLZER erhaltene Pflanze aus 
dem Hohen Rongebiet und zwei Nachkommen derselben, die ich in Marburg aus 
Sporen gezogen habe. Als Eltern gibt OBERHOLZER Dryopteris paleacea und Dr. 
spinulosa ssp. dilatata an. 

Pflanze Nr. 5. (Als Dr. dilatata x Filix-mas bezeichnet.) Aus Sporenmaterial 
einer Pflanze aus den Vogesen gezogen, die mir Herr Apotheker E. WALTER aus 
Zabern 1935 zur Verfügung stellte. 

Pflanze Nr.6. (,,Dryopteris dilatata x Filix-mas“.) Gezogen aus Sporen- 
material, das Herr WALTER 1935 in den Pyrenäen gseammelt hatte (Bagnères 
de Luchon, Cascade d’Enfer). 

Pflanze Nr. 7. (Dryopteris remota var. subalpina.) Vom Zastler (Schwarzwald) 
stammend. Erhalten von Herrn A. Lösch in Kirchzarten bei Freiburg i. Br. 

Pflanze Nr.8. (Dryopteris remota var. subalpina.) Wie Nr.7. Eltern von 
Nr. 7 und 8 nach Lösch vermutlich Dryopteris dilatata var. oblonga und Dryopteris 
paleacea, die am gleichen Standort vorkommen. 

Pflanze Nr. 9. Aus Sporenmaterial gezogen, das ich im Sommer 1933 aus dem 
Botanischen Garten in München bezogen habe (bezeichnet als Polystichum remotum 
Fée). Diese Pflanze stimmt äußerlich mit der im Marburger Botanischen Garten 
vorhandenen überein. 

Die Untersuchung der Sporangien wurde teils an Mikrotomschnitten (Pflanze 
Nr.2, Hohe Ron, und Pflanze Nr.7, Zastler), teils an lebendem Material vor- 
genommen. 

Die Übereinstimmung mit den damals (1932) gefundenen Ergebnissen 
erstreckt sich nicht nur auf die wesentlichen Punkte, sondern sie geht 
bis in die Einzelheiten hinein. Eine nähere Erörterung erübrigt sich 
hier, zumal ich schon bei der Besprechung von Dr. paleacea auf diese 
Verhältnisse eingegangen bin. Es handelt sich also bei dem damals von 
mir bei Dr. remota festgestellten Entwicklungsmodus, der bezüglich der 
Prothallien durch Fehlen der Archegonien und apogame Sprossung, hin- 
sichtlich der Sporangien durch Restitutionskernbildung, darauffolgende 
Reduktionsteilung und Ausbildung fertiler Sporen mit der gleichen Chromo- 
somenzahl wie im Sporophyten charakterisiert ist, nicht um eine zufällige, 
nur für eine bestimmte Pflanze zutreffende Erscheinung, sondern um eine 
Feststellung von allgemeinerer Gültigkeit, wie ja auch aus meinen Befunden 
an Dryopteris paleacea var. crist. hort.‘ (Dörr 1933) und an Dr. paleacea 
in dieser Arbeit hervorgeht. 

Bezüglich der Chromosomenzahl kam ich ebenfalls zu dem gleichen 
Ergebnis wie 1932. An Sporenmutterzellen der Pflanze Nr.7 (Schwarz- 
wald) konnte ich ungefähr 130 Chromosomen feststellen, während ich 
damals (1932, S. 110) für die Pflanze des Marburger Botanischen Garten 
ungefähr 130 Chromosomen angegeben habe. Auch DE LITARDIERE ist 
zu dem gleichen Ergebnis gekommen (1921, S. 337); er konnte zwar eine 
genaue Zählung an Wurzelspitzen von Dr. remota var. subalpina® 
nicht vornehmen, kommt aber zu dem Ergebnis, daß allem Anschein 
nach die Zahl ungefähr 130 beträgt. 


1 Vgl. Anm. auf S. 487. 
2— Dr. Filix-mas x Dr. spinulosa ssp. dilatata. Vgl. jedoch S. 520. 
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III. Künstlich erzeugte Bastarde zwischen einem geschlechtlichen und einem 
a pogamen Farn (Dryopteris Filix-mas (L.) Schott x Dryopteris paleacea 
C. CHRIST. var. crist. hort.). 

Da die Apogamie bei Farnen in der Natur eine durchaus nicht seltene 
Erscheinung ist, wie später noch auseinandergesetzt werden soll (Ab- 
schnitt B, I), und die apogamen Prothallien stets die Fähigkeit besitzen. 
Antheridien zu erzeugen, wie alle Beobachter bisher übereinstimmend 
festgestellt haben, so ist am natürlichen Standort zweifellos die Még- 
lichkeit zur Bildung von Bastarden zwischen sexuellen und apogamen 
Farnen gegeben, wobei die apogame Form jeweils die männliche Ge- 
schlechtszelle liefern würde!. Im Abschnitt B II habe ich ferner darauf 
hingewiesen, warum gerade eine Kreuzung zwischen der geschlechtlichen 
Dr. Filix-mas und der apogamen Dr. paleacea von besonderem Interesse 
wäre. Über die Genetik der Apogamie und der Fähigkeit zur Bildung 
von Restitutionskernen im 8-zelligen Archespor ist bisher noch nichts 
bekannt. In den Versuchen von AnpErsson-Korrö (1931, 1936) spielen 
besonders die morphologischen Charaktere des Blattes und die Aposporie 
eine Rolle, während die Apogamie nicht berücksichtigt wird. Aus diesen 
Gründen habe ich schon früher Versuche zur Kreuzung eines geschlecht- 
lichen und eines apogamen Farns unternommen (Dörr 1935). Leider 
sind mir trotz aller Sorgfalt die erhaltenen Bastarde zwischen Dr. spinulosa 
und Dr. remota zugrunde gegangen, ohne daß sie zur Bildung von Spor- 
angien geschritten wären. Sie waren offenbar auf die Dauer doch nicht 
lebensfähig. Kreuzungsversuche mit Dr. Filix-mas und Dr. paleacea 
wurden ebenfalls ausgeführt, jedoch sind die F,-Pflanzen noch nicht 
sporenreif. Im folgenden berichte ich über das Ergebnis von Kreuzungs- 
versuchen mit Dr. Filix-mas und der apogamen und restitutionskern- 
bildenden Varietät, die 1933 von mir cytologisch untersucht wurde. Ich 
bezeichnete sie damals als Aspidium filix mas var. crist. hort., während 
ich heute der Auffassung bin, daß es sich um eine Varietät von Dr. paleacea 
handelt, so daß ich sie nunmehr Dr. paleacea var. crist. hort. benennen 
möchte (vgl. S. 525). 

Die Versuchstechnik war dieselbe, wie ich sie schon früher (Dörr 1935) 
beschrieben habe. Das Sporenmaterial von Dr. paleacea var. crist. hort. 
erntete ich von der im Marburger Botanischen Garten befindlichen 
Pflanze, während die Sporen von Dr. Filix-mas von 2 Pflanzen aus der 
Umgebung von Marburg stammten. Die genaue Prüfung der benutzten 
Pflanzen von Dr. Filix-mas ergab ganz normale Verhältnisse: Vorhanden- 
sein von Archegonien auf den Prothallien, Bildung von Sporophyten 
auf geschlechtlichem Wege und reguläre Entwicklung in den Sporangien. 
Die Ergebnisse der Chromosomenzählung bei diesen Pflanzen, die ich 


1 Es gibt apogame Varietäten, die auch Archegonien erzeugen (FARMER und 
Dicsy 1907; vgl. ferner S. 530). Es ist natürlich denkbar, daß die Eizelle eines 
solchen Farns befruchtungsfähig ist. Bekannt ist ein solcher Fall bisher noch nicht. 
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schon damals in Kultur hatte, habe ich 1932, S. 103, 107 mitgeteilt ; 
danach sind im Gametophyten etwa 80, im Sporophyten etwa 160 Chromo- 
somen vorhanden. Demgegeniiber hat Dr. paleacea var. crist. hort. im 
Gametophyten und Sporophyten ungefähr 80 Chromosomen (Dörr 1933). 

Im folgenden gebe ich eine Übersicht über diejenigen Merkmale, in denen 
sich die zur Kreuzung benutzten Formen unterscheiden (vgl. Abb. 12): 


Dryopteris Filix-mas. 
Chromosomenzahl: haploid etwa 80 
diploid ,, 160. 
Archegonien vorhanden. 
Keimpflanze aus der befruchteten Ei- 
zelle hervorgehend. 
Das 8-zellige Archespor liefert durch nor- 
male Kern- und Zellteilung 16 Sporen- 
mutterzellen mit je etwa 80 Gemini. 


Blatter normal. 
Fiederchen an der Seite gezähnelt. 


Indusium den Sorus nicht von unten 
umfassend. 


Chromos« hl im Gametophyten 
und Sporophyten etwa 80. 

Archegonien fehlen. 

Keimpflanze apogam entstehend. 





Im 8-zelligen Archespor findet Resti- 
tutionskernbildung ohne Zellteilung 
statt; die 8 Archesporzellen mit den 
Restitutionskernen differenzieren sich 
danach zu 8 Sporenmutterzellen mit 
je etwa 80 Gemini. 

Blattfiedern am Ende büschelig ge- 
gabelt. 

Fiederchen an der Seite nahezu ganz- 
randig (wie bei Dr. paleacea ; Abb. 44 B). 

Indusium den Sorus von unten um- 
fassend. 


Die Versuche, die am 26.3.33 und am 17.7.33 angesetzt worden 
waren, lieferten eine Anzahl von Bastardpflanzen, die sich üppig ent- 
wickelten und äußerlich nur wenig von Dr. Filix-mas verschieden waren 
(Abb. 12). Ganz vereinzelt zeigte sich an der Blattspitze oder an der 
Spitze einer Blattfieder eine schwache Andeutung einer Gabelung. Diese 
Tatsache steht im Einklang mit dem Befund von ANDERSSON (1927, 
S. 159) an Polystichum angulare, daß zwei Anlagen für abweichende 
Blattgestaltung rezessiv gegenüber den entsprechenden Anlagen für 
normale Blattform sind. — Die an den Seiten nahezu ganzrandigen 
Fiederchen (Abb. 12) sowie der nach unten gebogene Rand des Indu- 
siums (Abb. 12) sind Merkmale, die für Dr. paleacea eigentümlich und 
von der Varietät übernommen sind. 

Eine der erhaltenen Pflanzen (Nr. 6) wurde cytologisch genauer ge- 
prüft. Es zeigte sich, daß tatsächlich ein Bastard vorlag und nicht etwa 
eine Pflanze von Dr. Filix-mas!. Schon die Untersuchung lebender 


h 





1 An den Prothallien von Dr. Filix-mas können bei Kr ıgsver unter 
Umständen Antheridien übersehen werden. Ist aber nur ein Antheridium vor- 
handen, so kann Autogamie eintreten, und man würde infolge von Autogamie 
statt des erwarteten Bastardes eine Pflanze von Dr. Filix-mas erhalten. Es ent- 
stand auch eine Pflanze, die an den seitlich gezähnelten Fiederblattchen sowie an 
sonstigen Eigenschaften zweifelsfrei als zu Dr. Filix-mas gehörig erkannt wurde. 
Ihre Nachkommen waren unter sich gleich und ließen ebenfalls keine Unter- 
schiede gegenüber Dr. Filix-mas erkennen. 
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Sporangien an Wasserpräparaten der Pflanze Nr. 6 ergab, daB neben den 
meistens auftretenden Sporangien mit 16 Sporenmutterzellen (Abb. 13) 
mehrfach Sporangien auftraten, deren Sporenmutterzellen untereinander 
größenverschieden waren (Abb. 18), was ja für Dr. paleacea var. crist. hort. 
wie überhaupt für die von mir untersuchten apogamen Farne, nicht 
aber für Dr. Filix-mas zutrifft. Auch wurden auBer den Sporangien 
mit 16 solche mit nur 8 Sporenmutterzellen von gleicher Größe, die dafür 
aber einen größeren Durchmesser besitzen, aufgefunden (Abb. 14). 

Daraufhin wurden mit CarNoyschem Gemisch fixierte Sporangien 
an Mikrotomschnitten, deren Färbung mit Hämatoxylin-HEIDENHAIN 
erfolgte, genauer untersucht. Die an lebendem Material gemachten 
Beobachtungen konnten weitestgehend bestätigt werden. Besonders auf- 
fällig ist die Übereinstimmung zwischen Bastard und Varietät durch 
das Vorhandensein eines geringen Prozentsatzes von Sporangien, die 
8 Sporenmutterzellen enthalten. Diese zeichnen sich durch größeren Durch- 
messer gegenüber den in 16-Zahl entstehenden Sporenmutterzellen 
(Abb. 13—17) aus. Derartige Sporangien mit 8 Sporenmutterzellen sind 
niemals bei Dr. Filix-mas vorhanden (insbesondere wurden die Eltern- 
pflanzen daraufhin genau geprüft), so daß schon dieser eytologische Be- 
fund die Bastardnatur einwandfrei beweisen würde. Allerdings sind, wie 
schon betont wurde, derartige in 8-Zahl vorkommende Sporenmutter- 
zellen nicht gerade sehr häufig anzutreffen. Es ist also das ,, normale 
Verhalten von Dr. Filix-mas, d. h. Bildung von 16 Sporenmutterzellen, 
in den Bastarden als nahezu dominant zu bezeichnen. 


Die Übereinstimmung mit den apogamen Eltern geht jedoch noch 
viel weiter. In den durch Größe und Zahl abweichenden Sporenmutter- 
zellen zeigt sich auf jungen Stadien die charakteristische Form der 
Restitutionskerne ; ferner fallen die unvollständigen Wände und die Klein- 
kerne auf (Abb. 16, 17). Ganz zweifellos hat also eine Restitutions- 
kernbildung die Veranlassung zur Entstehung dieser größeren, in 8-Zahl 
vorhandenen Sporenmutterzellen gegeben. Hier liegen demnach dieselben 
Verhältnisse vor wie bei dem Sporenmutterzellentypus I der von mir 
untersuchten apogamen Farne. Ebenso wie bei diesen ist auch bei dem 
vorliegenden Bastard die Möglichkeit zur Entstehung von Sporenmutter- 
zellen des Typus II gegeben, die auch tatsächlich beobachtet wurden 
(Abb. 16 B, 18). Wegen der Einzelheiten verweise ich auf S. 488 sowie 
auf meine früheren Arbeiten. Die in 16-Zahl vorliegenden Sporenmutter- 
zellen entsprechen dem Typus III bei Dryopteris remota und Dr. paleacea. 
Die Unterscheidung der Sporenmutterzellen nach Typus I, II und III 
sei also auch hier beibehalten. 


Abb. 12. Blatt (a), Blattfiederchen (Sekundärabschnitte; c), Indusium (b) und Prothallium (d) 
von Dryopteris Filiz-mas (PF), Dryopteris paleacea var. crist. hort (PP) und dem Bastard 
zwischen beiden (F,). Die einander entsprechenden Teile bei gleicher Vergrößerung. 

Die Blätter auf etwa :/, verkleinert, Prothallien 19mal vergrößert. 
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Auf dem Diakinesestadium ergaben sich Unterschiede in den beiden 
Sporenmutterzellentypen, die sich durch Zahl (8 bzw. 16) und Größe 
unterscheiden, hinsichtlich der Konjugation der Chromosomen. Die 
„normalen“, d. h. diejenigen Sporenmutterzellen, die an Zahl und Größe 
mit denen von Dr. Filix-mas übereinstimmen (= Typus III), weisen 
zahlreiche univalente (wu, Abb. 19, 21) neben bivalenten Chromosomen 
auf; die Paarung ist also gestört. Anders verhalten sich die großen 
Sporenmutterzellen (Typus I; Abb. 23). Schon eine oberflächliche Be- 
trachtung der Abb. 19 und 23 zeigt hier einen Unterschied, indem in 
Abb. 23 Univalente kaum vorhanden sein dürften. In den großen Sporen- 
mutterzellen (Typus I) findet eine normale Konjugation statt. In Abb. 19 
zählte ich insgesamt 92 (= 14 + 78) Chromosomen (in Wirklichkeit dürfte 
ihre Zahl noch größer sein); daß die Zahl größer als 80 ist, könnte 
auf das Vorkommen von Univalenten zurückgeführt werden. In 
Abb. 23 dagegen ermittelte ich 61+ 30+ 58 = 149 Chromosomen. Da 
zweifellos einige übersehen worden sind, dürfte die aus anderen Zählungen 


Abb. 13. Gruppe von Sporenmutterzellen (Typus III) aus einem gewöhnlichen Sporangium, 
das im ganzen 16 Sporenmutterzellen aufweist. Vergr. etwa 370mal. 


Abb. 14. 4 Sporenmutterzellen aus einem Sporangium mit 8 Sporenmutterzellen. Vergr. 
etwa 370mal. 


Abb. 15. Gewöhnliche Sporenmutterzellen (Typus IlI). Vergr. etwa 1500mal. 


Abb. 16. Sporenmutterzellen nach Restitutionskernbildung, aus dem gleichen Sporangium. 

A Unvollständige Wand und zwei Kleinkerne. B Zusammengehörige Sporenmutterzellen, 

die aus einer der 8 Archesporzellen entstanden sind. Die größere zeigt eine unvollständige 
Wand. C Sporenmutterzelle mit Einschnürung. Vergr. etwa 1500mal. 


Abb. 17. Sporenmutterzellen aus dem gleichen Sporangium nach Restitutionskernbildung 
mit unvollständigen Wänden, in der rechten ein Kleinkern. Vergr. etwa 1500mal. 


Abb. 18. Sporenmutterzellen aus dem gleichen Sporangium von verschiedener Größe 
(Typus I, II). Vergr. etwa 550mal. 


Abb. 19. Zwei Schnitte durch eine Sporenmutterzelle vom Typus III (16-Zahl) in Diakinese. 
u univalentes Chromosom, außerdem noch weitere Univalente vorhanden. Vergr. etwa 
: 1500mal. 


Abb. 20. Bivalente Chromosomen aus einer Sporenmutterzelle vom Typus III (16-Zahl). 
Vergr. etwa 1500mal. 


Abb. 21. Äquatorialplatte in Seitenansicht mit Univalenten (u) und Bivalenten. Vergr. 
etwa 1500mal. 


Abb. 22. Telophase der zweiten Reifeteilung mit zurückgebliebenen Chromosomen in 
Sporenmutterzelle vom Typus III (16-Zahl). Vergr. etwa 1500mal. 


Abb. 23. Drei aufeinanderfolgende Schnitte durch eine Sporenmutterzelle vom Typus I 
in Diakinese nach Restitutionskernbildung mit 61 + 30 + 58, also insgesamt 149 Gemini. 
Vergr. etwa 1500mal. 


Abb. 24. Sporen von verschiedener Größe, teils von normalem Aussehen, teils degeneriert. 
Aus dem gleichen Sporangium. Vergr. etwa 175mal. 


Abb. 25. Desgleichen. Die Sporen S, und S, zur selben Tetrade gehörig. Vergr. etwa 175mal. 
Abb. 26. Desgleichen. Sporen aus dem gleichen Sporangium. Vergr. etwa 175mal. 
Abb. 27. Spore von abweichender Gestalt. Vergr. etwa 175 mal. 

Abb. 28. Sporen der Pflanze Nr. 7. Vergr. etwa 175 mal. 

Abb. 29. Sporen der Pflanze Nr. 14. Vergr. etwa 175mal. 
Abb. 15—17, 19—23 nach Schnittpräparaten (Caincy; Hamat: xylin -HEIDENHAIN). 
Abb. 13. 14, 18 nach lebendem Material. 
Abb. 24—29 nach mit Eau de Javelle aufgehelltem Material. 
Planta Bd. 29. 33 
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(vgl. S. 523) bekannte Zahl 160 auch hier sich ergeben. Die verhältnis- 
mäßig großen genetischen Unterschiede zwischen den beiden Eltern 
bedingen offenbar, daß in den kleinen Sporenmutterzellen, die hier ent- 
sprechend wie bei den anderen Objekten mit Typus III bezeichnet sind, 
nicht alle Chromosomen in der Prophase der Reduktionsteilung einen 
Konjugationspartner finden. Wenn Konjugation stattfindet, so scheint 
vielfach die Bildung nur locker zu sein (Abb. 20). Nach vorheriger Resti- 
tutionskernbildung erfolgt dagegen eine durchaus normale Konjugation. 

Bezüglich der Sporenmutterzellen des Typus III ist noch folgendes zu 
sagen: Auch während der Meta- und Anaphase der ersten Reifeteilung 
waren Univalente zu beobachten (Abb. 21, vu). Während in der Anaphase 
der ersten Reifeteilung bei Dr. Filix-mas keine oder höchstens nur wenige 
Chromosomen auf der Wanderung zu den Polen hinter den anderen zurück- 
bleiben, die Chromosomen also in gleicher Front wandern, rücken bei 
dem Bastard die Chromosomen in unregelmäßiger Weise vor, wobei 
zahlreiche weit hinter den anderen zurückliegen, in der gleichen Art, 
wie es früher für Dr. remota (1932, Abb. 129) von mir festgestellt wurde. 
Auch bei der zweiten Reifeteilung zeigt eine größere Anzahl von Chromo- 
somen das gleiche Verhalten (Abb. 22). Die zunächst an dem Bastard 
Nr. 6 erhaltenen cytologischen Befunde konnte ich später an einer 
Reihe anderer Bastardpflanzen (Nr. 4, 5, 9, 10, 12, 13, 40) bestätigen, 
und zwar wiederum an Mikrotomschnitten, zum Teil auch an lebendem 
Material. 

Der gestörte Verlauf der Reifeteilungen in den Sporenmutterzellen vom 
Typus III, der zweifellos durch die mangelhafte Paarung bedingt ist, 
vielleicht auch ungeeignete Genkombinationen dürften die Ursache dafür 
sein, daß die Sporen größtenteils fehlschlagen oder Unregelmäßigkeiten 
aufweisen, daß ferner zahlreiche Sporen von normalem Aussehen nicht 
keimfähig sind und nur ein verhältnismäßig kleiner Teil keimt. In Abb. 24 
bis 26 sieht man Sporen aus jeweils dem gleichen Sporangium von ver- 
schiedener Größe, die einen von normaler Form, die anderen degeneriert. 
Eine abweichende Form zeigt Abb. 27. Bei der Pflanze Nr. 7 (Abb. 28) 
und Pflanze Nr. 14 (Abb. 29) traf ich die gleichen Verhältnisse. Zum 
Teil sind die Sporen auffallend klein, faltig oder auch von unregelmäßiger 
Gestalt. Auch bei den Pflanzen Nr. 8, 9, 10, 12 und 13 zeigten sich der- 
artige Abweichungen. Die Größenunterschiede können Sporen der 
gleichen Tetrade betreffen (Abb. 25). Gelegentlich beobachtet man auch 
große kugelige Sporen, die offenbar aus ungeteilten Sporenmutterzellen 
hervorgegangen sind, und häufig auch krümelige braune Massen, die 
gar keine Andeutung von Sporenform erkennen lassen. Vielfach sind die 
Sporen miteinander verklebt. Wenn normal aussehende Sporen vor- 
handen sind, so liegen sie höchstens in der Zahl 32 (= 8 x 4) in einem 
Sporangium vor. Dies kann nur so gedeutet werden, daß normale Sporen 
nur von den Sporenmutterzellen des Typus I gebildet werden können, 
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während die in 16-Zahl vorkommenden Sporenmutterzellen abnorme 
Sporen oder degenerierten Sporangieninhalt liefern. 

Das erste Sporenmaterial erntete ich im Herbst 1936. Aussaaten dieser 
Ernte lieferten kein einziges Prothallium. Wohl aber keimten in den 
Jahren 1937 und 1938 geerntete Sporen. Zur Aussaat kam Sporen- 
material von den Pflanzen Nr. 5, 6, 7, 8, 10, 12 und 14. In allen 
Fällen ergab sich gegenüber den Elternpflanzen eine geringere Fertilität. 
Immer erwiesen sich die Prothallien als apogam. Auffällig ist ferner, daß 
die Zellgröße dieser Prothallien diejenige der elterlichen Prothallien bei 
weitem übertrifft (Abb. 12). Hieraus ist auf eine beträchtlich höhere 
Chromosomenzahl zu schließen. Berücksichtigt man weiterhin die vorher 
besprochenen cytologischen Befunde, daß eine normale Meiosis nur in 
den großen Sporenmutterzellen (Typus I) eintritt, ferner das über die 
Sporenverhältnisse Gesagte, so ergibt sich, daß die Prothallien aus den- 
jenigen Sporen hervorgegangen sind, die den Sporenmutterzellen vom Typus I 
ihren Ursprung verdanken. Ihre Chromosomenzahl müßte demnach etwa 
160 sein!, was mit dem Befund über die Zellgröße übereinstimmt (Abb. 12). 
Es ist klar, daß eine Mendelspaltung bei den Reifeteilungen in diesen 
Sporenmutterzellen nicht stattfindet. 

Die Prothallien erhalten, wie aus der Entwicklung der Sporenmutter- 
zellen und Sporen hervorgeht, sowohl die Anlage(n) für Apogamie wie 
für die Entstehung von Archegonien. Trotzdem bilden sie niemals 
Archegonien aus, sondern sie erzeugen stets auf apogamem Wege einen 
Sporophyten. Hieraus ergibt sich, daß die Anlage oder der Anlagen- 
komplex für die Apogamie gegenüber der Anlage (oder dem Anlagen- 
komplex) für die Entstehung von Archegonien dominant ist. 

Es erscheint natürlich nicht ausgeschlossen, daß in den kleinen 
Sporenmutterzellen (Typus III) bei den Reifeteilungen auch einmal eine 
Genkombination zustande kommt, die eine lebensfähige Spore und ein 
lebensfähiges Prothallium ergibt. Danach müßte man — in seltenen 
Fällen — auch sexuelle oder apogame Prothallien mit nur etwa 80 Chromo- 
somen erhalten können. Zur Zeit kann ich jedoch noch keine bestimmten 
Aussagen hierüber machen. 

Die aus den Prothallien apogam entstandenen Pflanzen (F,-Genera- 
tion) sind noch nicht ausgewachsen. Jedenfalls lassen sie aber keinerlei 
Unterschiede untereinander und gegenüber den F,-Pflanzen erkennen. 
Voraussichtlich werden sie ihrer Entstehung entsprechend auch in er- 
wachsenem Zustand genau so aussehen wie die F,-Pflanzen. 

Aus den vorliegenden Untersuchungen ergibt sich die wichtige Schluß- 
folgerung, daß ein Farn mit normaler Fortpflanzung nach Kreuzung mit 
einem apogamen Farn einen apogamen Bastard ergibt, der nicht aufspaltet, 
sondern eine gleichförmige Nachkommenschaft erzeugt. 


ı Zählungen habe ich nicht vorgenommen. 
33% 
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IV. Die Frage der angeblichen Kernwanderung und Kernverschmelzung in 
den Prothallien gewisser Varietäten von Dryopteris. 

1. Vorbemerkungen. 

Wie im folgenden gezeigt werden soll, hat sich bei meinen Unter- 
suchungen herausgestellt, daB die Auffindung der Restitutionskern- 
bildung bei gewissen Varietäten zur Lösung der Frage beigetragen hat, ob 
bei Farnprothallien ein Ersatz des norma n Befruchtung ges durch 
Verschmelzung der Kerne benachbarter vegetativer Zellen stattfinden kann. 

Farmer und Diesy behaupten ja in ihrer 1907 erschienenen Arbeit, 
daß bei zwei Farnvarietäten, die sie als Lastrea pseudo-mas var. poly- 
dactyla Wiis und Lastrea pseudo-mas var. polydactyla Dapps! be- 
zeichnen, in den Prothallien der Kern einer vegetativen Zelle in eine 
Nachbarzelle eindringen und mit dem Kern derselben verschmelzen könne; 
die auf diese Weise diploid gewordene Zelle würde dann einen diploiden 
Sporophyten liefern. Die Entstehung des Sporophyten erfolgt auf Grund 
dieser Untersuchungen in einer Weise, die äußerlich dem Vorgang einer 
apogamen Sprossung ähnlich sieht. In Wirklichkeit liegt aber nach 
FARMER und Diesy keine Apogamie vor; denn, so behaupten sie, im 
Gegensatz zur apogamen Entwicklung findet bei den genannten Varie- 
täten zwar nicht der normale, aber doch ein andersartiger Befruchtungs- 
vorgang statt. Sie bezeichneten daher die gefundene Erscheinung als 
Pseudoapogamie und stellten diese der echten Apogamie gegenüber. Da 
die Autoren auch Reduktionsteilung beobachten konnten, kamen sie 
auf Grund dieser Feststellungen sowie von Chromosomenzählungen zu 
dem Ergebnis, daß der Kernphasenwechsel derselbe wie bei einem nor- 
malen Entwicklungsgang sei. Die erste Veröffentlichung über diese 
Frage stammt aus dem Jahre 1903 (FARMER, Moore und Dicsy). Wie 
in der Arbeit von 1907 erwähnt ist, wurden die ersten Angaben mit 
einigem Zweifel aufgenommen. Die Nachprüfung überzeugte jedoch die 
Autoren von der Richtigkeit ihrer Feststellung. 

Die Befunde von FARMER und Diesy wurden bald allgemein anerkannt 
und fanden Eingang in Lehr- und Handbücher sowie in sonstige zu- 
sammenfassende Darstellungen, in denen auch fast immer die charak- 
teristischen Abbildungen wiederzufinden sind: Bower (1913, S. 201, 202), 
Bower (1923, S. 324, 325), Bower (1934, S. 344), Ernst (1918, S. 208 
bis 214), GoEBEL (1930, S. 1133), RoSENBERG (1930, S.22, 25, 26), 
SHARP-JARETZKY (1931, S. 446, 448, 449), TischLer (1921/22, S. 503 
bis 504), TıschLer (1934, S. 329), WINKLER (1908, S. 58, 59), WINKLER 
(1934, S. 453). 

1 CHRISTENSEN (1906) gibt an: Lastrea pseudo-mas WoLLAsT. = Dryopteris Filix- 
mas. WoLr (1936) dagegen führt Lastrea pseudo-mas WoLLasToN unter den Syn- 
onymen von Dryopteris paleacea an. Bezüglich der beiden in Frage kommenden 
Varietäten sei auf S. 509 verwiesen. Im folgenden gebrauche ich die von FARMER 

und Diesy benutzten Bezeichnungen. 
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WINKLER (1908) bezeichnet den Ersatz der Verschmelzung normaler 
Gameten durch eine Kopulation zweier vegetativer, also nicht als Ge- 
schlechtszellen differenzierter Zellen als Pseudomixis. Als Beispiel führt 
er die von FARMER und Diesy beschriebenen Fälle an. Bower (1913, 
S. 202) benutzt anläBlich der Besprechung der Ergebnisse von FARMER 
und Diesy die Bezeichnungen ,,irreguldre Befruchtung‘ und ,,irreguldre 
Kernverschmelzung“. GOEBEL spricht von ,, Apogametie‘. Nach einem 
von RENNER geprägten Ausdruck würde der von FARMER und Dicsy 
gefundene Vorgang als Somatogamie zu bezeichnen sein. 

Es sind bei den Pilzen und zwar bei den Basidiomyceten Feststellungen 
gemacht worden, die im Prinzip die gleichen Ergebnisse erbracht haben. 
Schon FARMER und Diesy verglichen ja ihre Befunde mit dem Verhalten 
vegetativer Zellen bei den Uredineen nach den Untersuchungen von 
BLACKMAN. Bei den Hymenomyceten verschmelzen zwei sich berührende 
gewöhnliche Mycelzellen miteinander (Somatogamie); darauf wächst die 
Fusionszelle zum Zweikernmycel aus. Ferner verdient ein Befund aus 
neuerer Zeit hier erwähnt zu werden: Der Burdo, den WINKLER (1938) 
erhalten hat, ist durch Kopulation zweier somatischer Zellen, die von 
zwei verschiedenen Arten, nämlich von Solanum lycopersicum und von 
S. nigrum stammen, entstanden. Es ist also nicht einzusehen, warum es 
nicht möglich sein sollte, daß ein Farnsporophyt aus einer Prothalliumzelle, 
deren Kern mit dem Kern einer Nachbarzelle, also einem Kern der gleichen 
Art und sogar des gleichen Prothalliums, verschmolzen ist, entsteht. 
Die Angaben von FARMER und Diesy sind also an sich durchaus nicht un- 
wahrscheinlich und dürfen keineswegs von vornherein abgelehnt werden. 

Auf Grund eigener Untersuchungen habe ich jedoch schon früher 
(1937, S. 226) kurz darauf hingewiesen, daß die Frage der Kernverschmel- 
zung bei Farnprothallien noch der Aufklärung bedarf, und ich habe 
ferner (1938, S. 268) Zweifel an der Deutung der diesbezüglichen Befunde 
geäußert. An dem Vorhandensein einer Reduktionsteilung scheinen mir 
keine Zweifel zu bestehen, ebenso nicht an der Entstehung des Embryos 
aus vegetativen Prothalliumzellen. Das Grundproblem ist vielmehr die 
Frage der Verschmelzung der Kerne zweier benachbarter vegetativer Pro- 
thalliumzellen und der Entstehung eines Sporophyten aus einer in dieser 
Weise diploid gewordenen Zelle. Hier setzt meine Kritik ein, und zwar gilt 
dieselbe weniger den Befunden selbst als vielmehr ihrer Deutung. Auf 
Grund meiner Beobachtungen und Überlegungen bin ich, wie eingehend 
begründet werden soll, zu dem Ergebnis gekommen, daß die Angaben von 
FARMER und DiGBy mit allergrößter Wahrscheinlichkeit unzutreffend sind. 


2. Die Unzulänglichkeit des von anderen Autoren bei Farnen gefundenen 
Tatsachenmaterials für die Frage der ,,Pseudoapogamie". 

Es hat sich wiederholt in der Geschichte der Botanik gezeigt, daß 

eine bedeutsame Entdeckung eine Bestätigung auch von anderer Seite 
33a 


Planta Bd. 29, 
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erfahren hat. Seit der Veröffentlichung von FARMER und Diesy (1907) 
sind nun mehr als 30 Jahre vergangen, ohne daß eine Untersuchung 
erschienen wäre, die das gleiche Ergebnis gebracht hätte. Dabei ist 
zweifellos nicht anzunehmen, daß sich keine oder zu wenig Untersucher 
mit der Frage befaßt hätten. Apogame Prothallien sind oft studiert 
worden. Czagsa (1922, S. 351) z. B. scheint bei Pellaea atropurpurea auf 
etwa vorhandene Kernverschmelzungen geachtet zu haben. Sicherlich 
ist man öfters mit negativem Ergebnis uieser Frage nachgegangen (vgl. 
STEPHENS und SYKES, s. unten; ferner SARBADHIKARI 1939). Ich selbst 
habe seit etwa 12 Jahren die Prothallien zahlreicher apogamer und ge- 
schlechtlicher Farne untersucht, ohne daß ich ein Anzeichen für eine 
Kernverschmelzung im Sinne der Deutung von FARMER und Dicsy 
hätte finden können. 

Im übrigen ist es mit Tatsachen, die als Beweismaterial für die Auf- 
fassung von FARMER und Diesy verwendet werden könnten, sehr dürftig 
bestellt. Bower (1923, S. 324, 325) führt die Angabe von LANG (1898) 
an, daß bei einer Form von Scolopendrium vulgare, bei der Sporangien aus 
einem archegonähnlichen Auswuchs des Prothalliums entstehen, in den 
Wandzellen dieses Auswuchses zuweilen zwei Kerne in einer Zelle zu 
beobachten sind. Einige weitere Fälle wären noch zu erwähnen, bei denen 
in vegetativen Prothalliumzellen zwei Kerne vorhanden sind. STEPHENS 
und SyKkEs (1910) geben in einer kurzen Notiz an, daß sie in Prothallien- 
zellen von Pteris droogmantiana zwei Kerne gefunden hätten, die angeb- 
lich miteinander verschmelzen können. Die Zweikernigkeit soll durch 
Ausbleiben der Wandbildung nach der Kernteilung zustande kommen. 
Ob die durch die Kernverschmelzung diploid gewordenen Zellen und 
nur diese einen diploiden Sporophyten liefern, geben die Autoren nicht 
an. Es ist mir nicht bekannt, ob auf diese kurze Notiz eine ausführlichere 
Arbeit gefolgt ist. In den apogamen Prothallien von Pellaea atropurpurea 
sollen gleichfalls zweikernige Zellen vorkommen (HAYES 1924), die an- 
geblich durch Kernwanderung zustande kommen; auch eine Kern- 
verschmelzung soll stattfinden. Hayes glaubt jedoch nicht, daß ein 
Sporophyt mit verdoppelter Chromosomenzahl aus solchen diploid ge- 
wordenen Zellen entsteht, da im Gametophyten und Sporophyten gleich- 
viel (40) Chromosomen vorhanden sind. Da die zweikernigen Zellen in 
fast kontinuierlicher Lage um den Fußteil des Sporophyten angeordnet 
sind, nimmt Hayes Ernährungsfunktion dieser Zellen an und vergleicht 
sie mit der Tapete in den Antheren, wo ja auch mehrkernige Zellen 
anzutreffen sind. Die Abbildung, die den Kernübertritt veranschaulichen 
soll, ist wenig beweiskräftig. Wenn Mehrkernigkeit tatsächlich vorhanden 
sein sollte, nehme ich eher Kernteilung ohne Wandbildung an. — In 
Prothallien von Polystichum Braunii fand June (1927) zweikernige 
Zellen. Schließlich ist noch das Vorhandensein zweikerniger Zellen in 


1 Mit dem gleichen Farn hat sich auch Czasa (1922; s. 0.) beschäftigt. 
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den aus zweikernigen Sporen gebildeten Prothallien von Onoclea sensibilis 
zu erwähnen (FRIEBEL 1933). — Nun muß allerdings berücksichtigt 
werden, daß bei derartigen Feststellungen leicht Fehler unterlaufen 
können. Aber auch unter der Voraussetzung der Richtigkeit der ge- 
nannten Angaben können diese einen wesentlichen Beitrag zur Klärung 
unseres Problems nicht liefern. 

Von R. F. ALLEN (1911) wird für Dryopteris falcata gleichfalls eine 
Kernverschmelzung und dadurch eintretender Phasenwechsel angegeben. 
Allerdings soll dieser Vorgang im Sporangium stattfinden, indem sich die 
16 Zellen des sporogenen Zellkomplexes paarweise unter Kernverschmel- 
zung zu 8 Sporenmutterzellen vereinigen. Zweifellos sind solche Kern- 
verschmelzungen von vornherein nicht als ausgeschlossen anzusehen, 
besonders im Hinblick auf die Erfahrungen von FRIEBEL (1933), der bei 
Sporenmutterzellen von Polybotrya cervina Plasmaverschmelzung und 
darauf erfolgende Fusion von Teilungsspindeln beobachtete. Ich nehme 
aber mit Sicherheit an, daß bei Polystichum falcatum Restitutionskern- 
bildung vorliegt, ebenso wie bei Dr. hirtipes (Stem. 1919), für dessen 
Sporenmutterzellen STEIL ursprünglich (1915) ja auch Zell- und Kern- 
verschmelzung angegeben hat. 


3. Die Deutung der Befunde von FARMER und DicBy als Artefakte. 


In der Absicht, eine Nachprüfung der Untersuchungen von FARMER 
und DicBy vorzunehmen, versuchte ich, mir Material der beiden in Be- 
tracht kommenden Varietäten Lastrea pseudo-mas var. polydactyla WıLLs 
und var. Dapps (Abb. 41 C, D) zu beschaffen. Ich erhielt dasselbe in 
Form zweier lebender Pflanzen von Herrn Prof. W. H. Lane in Man- 
chester, der ja auch FARMER und DicBy Prothallienmaterial der var. 
Wats verschafft hattet, sowie in Form von Sporenmaterial von L. pseudo- 
mas var. polydactyla WiLLs, das mir Herr STANSFIELD! in Reading zur 
Verfügung stellte?. Aus Sporenmaterial dieser Varietäten zog ich Pro- 
thallien heran, die auf verschiedenen Stadien mit CARNoyschem Gemisch 
fixiert, mit H* aalaun nach P. Mayer gefärbt und dann in Canada- 
balsam eingebettet wurden. Die genaue Untersuchung der Prothallien 
von Lastrea pseudo-mas var. polydactyla Wiis und var. Dapps ergab 
keinerlei Anzeichen für das Auftreten von Kernwanderungen und 


1 Herrn Prof. LANG und Herrn STANSFIELD spreche ich für die Überlassung 
des Materials meinen Dank aus. 

2 Ob die von Herrn Prof. LANG mir zur Verfügung gestellten Formen tatsächlich 
mit den von FARMER und DıcBY untersuchten identisch sind, konnte mir Prof. 
Lane nicht mit Sicherheit angeben und ist sicherlich wegen der Fülle der vielen 
bei Dryopteris existierenden Varietäten schwer zu sagen. Das gleiche gilt für das 
Material von Herrn SransFIELD. Bezüglich des Fehlens der Archegonien bei 
var. Wırıs und des Vorhandenseins derselben bei var. Dapps stimmen meine 
Beobachtungen jedenfalls mit denen der englischen Autoren überein. Auf S. 530 
komme ich auf diesen Punkt noch einmal zurück. 
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Abb. 30—40. Sämtliche Abbildungen stellen Prothallienzellen und -kerne dar. 
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Kerndurchtritten durch die Wände in andere Zellen und Kernver- 
schmelzungen im Sinne der Deutung von FARMER und Diesy. Ich beob- 
achtete zwar bei var. Wiis Bilder wie in Abb. 32, d. h. einen „Kern- 
durchtritt‘‘, jedoch sind diese ganz anders zu deuten. 

Die gleichen Kernbilder wie die von FARMER und Die8y beobachteten 
können nämlich bei der Verarbeitung der Prothallien zu Präparaten auf 
Grund von mechanischen Einwirkungen, die sich nie ganz vermeiden 
lassen dürften, entstehen. Betrachten wir zunächst Abb. 33 C, so sehen 
wir einen Kern sich durch eine Wand hindurchzwängen. Daß dies nicht 
durch aktive Bewegung des Kernes zustande kommt, sondern durch eine 
Druck- oder Zugwirkung auf die betreffende Stelle des Prothalliums, ist 
an der in der einen Außenwand der gezeichneten Zelle vorhandenen 
Knickstelle k (Abb. 33 C) zu erkennen. Daß ferner in Abb. 33 D der 
Kern der jetzt ,,kernlosen“ Zelle nach rechts in die jetzt ,,zweikernige“ 
Zelle durch die Wand mechanisch hindurchgepreßt worden ist, sieht man 
an der Deformation der mit einer Öffnung versehenen Zwischenwand. 
Nicht immer ist eine solche Öffnung festzustellen (Abb. 33 B). Abb. 33 A 
mit einer ,,kernlosen“ und einer „zweikernigen‘ Zelle wird ebenfalls leicht 


Abb. 30. Dryopteris spinulosa ssp. dilatata (Bot. Garten, Marburg). A ,,Kerndurchtritt“ 
durch eine Wand, B ,,Zweikernige Zelle“ (Artefakte). CARNOY+-Karminessigsäure. Vergr. 
etwa 280mal. 

Abb. 31. Dr. remota (Bot. Garten, Marburg). ,,Zweikernige“ Zelle, ,,kernlose“ Zelle und 
zwischen beiden durchbrochene Wand (Artefakt). CARNOY-Hämalaun-Kanadabalsam. 
Vergr. etwa 280mal. 

Abb. 32. Lastrea pseudo-mas var. polydactyla Witis (Material aus England). ,,Kerndurch- 
tritt“ (Artefakt). CARNOY-Hämalaun-Kanadabalsam. Vergr. etwa 440mal. 


Abb. 33. Dr. Filiz-mas ( Dryopteris pal ?) var. polydactyla (Material aus dem Bota- 
nischen Garten Bonn). A Gewebestück mit einkernigen Zellen, als Artefakte Zelle mit 
zwei Kernen und kernlose Zelle. B ,,Zweikernige“ Zelle (Artefakt). C Zelle aus dem 
einschichtigen Teil mit Knickstelle k in der einen Außenwand und ,,Kerndurchtritt* (Arte- 
fakte). D ,,Kernlose“ und ,,zweikernige“ Zelle; Wand zwischen beiden deformiert und 
durchbrochen. CARNOY-Karmin-Essigsäure. Vergr. etwa 420mal. 


Abb. 34. Dryopteris Filix-mas (Normalform, aus der Marburger Gegend). Zwischen den 

beiden Zellen deformierte und durchbrochene Wand; der Kern der einen Zelle ist in die 

andere, jetzt ‚‚zweikernige‘‘ Zelle hineingepreßt worden (Artefakt). CARNOY-Hämalaun - 
Kanadabalsam. Vergr. etwa 440mal. 


Abb. 35 A, B. Dryopteris Filiz-mas (Normalform). Kerne von verschiedenem Aussehen, 
je nachdem welche Seite dem B dt ist. CARNOY-Hämalaun-Kanadabalsam. 
Vergr. _ etwa 440mal. 


Abb. 36—39. Dryopteris Filix-mas (Normalform). Zellen und Kerne aus der Umgebung 
solcher Stellen, die an den lebenden Prothallien mit einer Nadel verletzt und sofort darauf 
fixiert wurden. CARNOY-Hämalaun-Kanadabalsam. 
Abb. 36. Gewebestück mit normalen Zellen, einer ,,dreikernigen‘ und drei „‚kernlosen‘ 
Zellen. Artefakte. Vergr. etwa 140mal. 

Abb. 37. Kern mit ausgezogenem Teil, am entgegengesetzten Ende stärkere Färbung. 
Artefakt? Vergr. etwa 440mal. 

Abb. 38. Zwei Zellen nach erfolgter künstlicher Kerndurch ung. Kerne in Kontakt. 

Deformation der Wand! Vergr. etwa 440mal. 

Abb. 39. Kern beim ‚‚Durchtritt‘ durch eine Wand, mit verschieden stark gefärbten Teilen. 
Artefakt. Vergr. etwa 440mal. 

Abb. 40. Lastrea Filiz-mas var. crispa Barnesii (Bot. Garten Géttingen). Zelle mit fast 

völlig in zwei Teile durchgeschnürtem Kern aus einem Prothallium, das in welkem Zustand 

mit Carnoy fixiert wurde. Karmin-Essigsäure. Vergr. etwa 440mal. 
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zu deuten sein. Es gilt nun ganz allgemein, auch für die anderen unter- 
suchten Objekte, daB, wenn solche Kernbilder beobachtet werden wie 
in Abb. 33, eine mechanische Verletzung oder Beeinflussung in Form von 
Zerstérung oder Verbiegung von Zellwänden fast immer deutlich zu 
erkennen ist (Abb. 30, 31, 34, 39), und zwar entweder in der Umgebung 
der betreffenden Zelle oder an dieser Zelle selbst, oft nur bei einer be- 
stimmten Einstellung des Mikroskops. In Abb. 33 handelt es sich um 
eine apogame Form, Dryopteris Filix-mas! var. polydactyla, die ich aus 
dem Botanischen Garten der Universität Bonn erhielt. Aber auch die 
Prothallien von Dr. remota (Dörr 1932) wiesen „zweikernige‘‘ Zellen auf 
(Abb. 31). Bei diesem Farn kommt ja eine Kernverschmelzung als Ersatz 
eines normalen Befruchtungsvorganges deswegen gar nicht in Frage, 
weil Gametophyt und Sporophyt gleichviele Chromosomen besitzen. — 
Nicht nur apogame, sondern auch geschlechtliche Formen, von denen es 
feststeht, daB bei ihnen der Sporophyt aus der befruchteten Eizelle ent- 
steht, zeigen die gleichen auffallenden Kernbilder, so z. B. Dr. spinulosa 
ssp. dilatata aus dem Marburger Botanischen Garten (Abb. 30) und 
Dr. Filix-mas aus der Umgebung von Marburg (Abb. 34, 36, 38, 39). 
Auch drei Kerne in einer Zelle konnten beobachtet werden (Abb. 36; 
vgl. Abb. 52 bei FARMER und Dicsy). 


FARMER und Dicsy heben die verschiedene Form der an dem Vor- 
gang beteiligten Kerne und ihre verschiedene Färbbarkeit hervor. Der 
sich zur Wanderung anschickende Kern soll eine zugespitzte Form an-. 
nehmen, während der ,,ruhende“ Kern der Nachbarzellen rund sei; 
ferner geben sie an, daß der sich durch die Wand hindurchzwängende 
Kern an seinem Vorderende stärker gefärbt sei. Nun zeigt sich z. B. bei 
Dr. Filix-mas, daß die Form der normalen Kerne ganz verschieden er- 
scheinen kann (Abb. 35 A, B), je nachdem von welcher Seite er sich dem 
Beschauer darbietet. Oft sind die Kerne sogar an einem Ende lang zu- 
gespitzt, vielleicht zum Teil auch auf Grund mechanischer Einwirkungen 
(Abb. 37, Dr. Filix-mas). Daß das vordere Ende des durch die Wand 
hindurchtretenden Kerns oder unter Umständen fast der ganze Kern 
stärker gefärbt ist, konnte ich an meinen künstlich hervorgerufenen 
„Kernwanderungen‘“ ebenfalls beobachten (Abb. 30, 39). Die Abb. 51 
bei FARMER und Dicgy, die den Vorgang der Kernverschmelzung ver- 
anschaulichen soll, ist wenig beweisend. Man sieht dort einen Kern mit 
einem stärker gefärbten Teil. Färbungsunterschiede am gleichen Kern 
lassen sich aber leicht auffinden, z. B. bei Dr. Filix-mas (Abb. 37; in 
Abb. 39 durch die Wand hindurchtretender Kern; hier scharfe Grenze 
zwischen den verschieden gefärbten Teilen). Man kann bei Abb. 51 
(FARMER und Diesy) auch an zwei Kerne denken, die sich nur in 
einem engen Kontakt befinden (vgl. Abb. 38 in dieser Arbeit); auch 


1 Vielleicht muß diese heißen: Dryopteris paleacea var. polydactyla. Vgl. S. 525. 
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die Méglichkeit einer mechanischen Deformation eines Kernes ist hier 
nicht ausgeschlossen. 

Von Interesse war fiir mich noch die Frage, ob die Artefaktbildung 
an den lebenden Prothallien bei ihrer Entnahme vom Nährboden, viel- 
leicht auch im Augenblick der Fixierung oder an den schon fixierten 
Objekten stattfindet. Ich verletzte deshalb lebende Prothallien von 
Dr. Filix-mas mit einer Nadel, fixierte sie sofort darauf und stellte in 
der üblichen Weise Präparate von ihnen her, mit dem Ergebnis, daB 
in der unmittelbaren Nähe der verletzten Stelle ,,Kernwanderungen“ 
und „zweikernige‘‘ Zellen beobachtet wurden (Abb. 36, 38, 39). Abb. 39 
zeigt einen ,,Kerndurchtritt“; in Abb. 38 ist derselbe schon erfolgt und 
die beiden Kerne befinden sich im Kontakt. Die Deformation der Wand 
in Abb. 38 läßt als Ursache der „Wanderung“ des Kernes zweifellos 
ein mechanisches Hindurchpressen erkennen. Außerdem wurden Pro- 
thallien von einer Dryopteris-Varietät (Dr. Filix-mas var. decora hort.) 
in folgender Weise verschiedener Behandlung ausgesetzt: 

1. Fixierung in Carnoy, Überführen in Wasser, Verletzen mit Nadel. 

2. Fixierung in Carnoy, Überführen in Wasser, zentrifugiert (2200 
Umdrehungen in der Minute bei einer Behandlungsdauer von 7 Min., 
Abstand der Objekte von der Zentrifugenachse etwa 14 cm). 

3. Zentrifugierung (wie bei 2) lebender Prothallien. 

Die Prothallien wurden dann in gleicher Weise mit Hämalaun gefärbt 
und in Kanadabalsam eingebettet. Bei 2. und 3. war kein Unterschied 
gegenüber Kontrollprothallien zu finden; die Behandlung 1. hatte keine 
„Kernwanderungen‘ bewirkt. Allem Anschein nach entstehen die in Be- 
tracht kommenden Artefakte schon an dem lebenden Material bei seiner Ent- 
nahme vom Substrat. — Daß unter Umständen auch auf Grund anders- 
artiger Einwirkungen.das Vorhandensein zweier Kerne in einer Zelle 
vorgetäuscht werden kann, zeigt Abb. 40. Ich ließ Prothallien welken 
und fixierte sie in diesem Zustand; darauf wurden in zahlreichen Zellen 
Kerndurchschnürungen gefunden (Abb. 40). 

Außer den genannten Farnen wurden noch die Prothallien zahl- 
reicher anderer Varietäten von Dryopteris Filix-mas (Dryopteris pale- 
acea?) teils an Hämalaun-Kanadabalsampräparaten, teils nach Karmin- 
essigsäurebehandlung in 50%iger Essigsäure liegend untersucht (vgl. 
umstehende Übersicht). 

In allen diesen Fällen wurden Kernwanderungen usw. nicht gefunden, 
oder aber, wenn etwas derartiges beobachtet wurde, so war nach Lage 
der Verhältnisse keine andere Erklärungsmöglichkeit als die einer künst- 
lichen Hervorrufung gegeben. Ich will die Möglichkeit des gelegentlichen 
Auftretens zweikerniger Zellen nicht durchaus abstreiten, doch möchte 
ich in solchen Fällen die Ursache in einer Kernteilung ohne Wandbildung 
sehen. — Gerade den als ,,polydactylum“ bezeichneten Varietäten (vgl. 
S. 509) habe ich besondere Beachtung geschenkt. 
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Farn!. Herkunft?. 
Aspidium Filiz-mas var. fluctuosum Moore . . Botanischer Garten München 
. F.-m. var. furcans Moore (Abb. 41 A)... a = er 
. F.-m. var. decorum hort. ......... = — 5 


F.-m. var. depauperatum Wott. f. cristatum. os „ ” 
F.-m. var lineare JONES . . . . . . . . . os er PR 
F.-m. var. grandiceps WoLL. . . . . . . - ps ei a. 
F.-m. (Dryopteris paleacea ?) var. polydactylum 
Moore (Abb. 41 B) ........... > $f > 
Lastrea Filiz-mas var. crispa Barnesii (crispata 


TEN 


BR Bere arten - » Göttingen 
A. F.-m. var lineare . . . . . 222220. rs i 2. 
A. F.-m. cristatum gracile. . . . . . . . . . Wirtz und Eicke, Frankfurt a. M.- 
Rôdelheim. 


Es bleibt nur noch die Frage zu klären, warum FARMER und Dicsy bei 
den anderen von ihnen untersuchten Formen keine derartigen Bilder 
wie bei den Dryopteris-Varietäten (var. polydactyla WıLLs und var. poly- 
dactyla Dapps) aufgefunden haben. Sie geben weder für Dryopteris 
Filix-mas (Normalform) noch fiir Lastrea pseudo-mas var. cristata apospora 
Druery® noch für eine Varietät von Scolopendrium vulgare und drei 
Varietäten von Athyrium Filix-femina — über diese Varietäten berichten 
sie in der gleichen Arbeit — die besprochenen Eigentiimlichkeiten an. 
Auch folgender Umstand verdient noch Beachtung: Während ich bei 
Prothallien der var. Wits zahlreiche ‚„Kernwanderungen‘ usw. beob- 
achten: konnte, fand ich solche kaum bei den Prothallien der var. Dapps. 
Dies stimmt mit der Angabe von FARMER und Dicsy überein, die sie 
bei diesem letzteren Farn auch nur in wenigen Fällen gefunden haben. 
Folgendes wäre hervorzuheben: 

1. Es spielt zweifellos bei der Präparatherstellung die mehr oder 
weniger sorgfältige Behandlung der Objekte eine wichtige Rolle. 

2. Das Prothallienmaterial könnte vielleicht Unterschiede in der Be- 
schaffenheit der Wände, z. B. hinsichtlich ihrer Festigkeit aufweisen, die 
auf verschiedenen Kulturbedingungen beruhen. Je stabiler oder auch je 
dicker die Wand ist, um so geringer wird die Möglichkeit einer Kern- 
durchpressung sein. Wie schon FARMER und DicBy angeben, finden 
nämlich die Vorgänge nur in den jüngeren Teilen statt. Ich machte die- 
selbe Beobachtung. Die Wände der älteren Zellen gestatten wohl infolge 
ihrer festeren Beschaffenheit ein Durchtreten der Kerne nicht mehr. 
Entsprechend wäre natürlich ein Unterschied zwischen Prothallien der 

1 Die Bezeichnungen habe ich soweit wie möglich nach der Literatur nachgeprüft. 
Die vorgefundene Benennung habe ich beibehalten. 

2 Den Direktoren der Botanischen Garten Bonn, Göttingen und München 
bin ich für die Überlassung des Materials zu Dank verpflichtet. 

3 1903, S. 467 gibt DicBy an, bei der letztgenannten Varietät unter 80 unter- 
suchten Prothallien 2 gefunden zu haben, die — jedoch nicht zweifelsfrei — An- 
zeichen für eine Kernwanderung erkennen ließen. 
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gleichen Art denkbar, die unter verschiedenen Bedingungen kultiviert 
wurden. Auch Unterschiede protoplasmatischer Natur kénnten in Be- 
tracht kommen. 

3. Es werden ferner Unterschiede (etwa wie bei 2) mitsprechen, die fiir 
die einzelnen Arten und Varietäten erblich bedingt sind. An Prothallien 











J 


"B Cc D 


Abb. 41. Blätter verschiedener Varietäten. A ,,Aspidium Filix-mas var. furcans MOORE“ 

(Bot. Garten München). B ,,Aspidium Filiz-mas var. polydactylum Moore (Bot. Garten 

München). C ,,Lastrea pseudo-mas var. polydactyla Dapps“ (England). D ,,Lastrea 

pseudo-mas var. polydactyla WıLıs‘“ (England), Blattfieder. A—C etwa !/,, D etwa */, der 
normalen Größe. 


von Athyrium Filix-femina var. clarissima BoLToN ! war es mir 
nicht möglich, die genannten Artefakte zu erzielen, auch nicht bei Kar- 
minessigsäurebehandlung. Das gleiche gilt für Athyrium Filix-femina 
(Normalform) und Pteridium aquilinum. Offenbar sind bei diesen 
Formen die Wände wesentlich stabiler als bei Dryopteris. 

Es hat sich im Vorhergehenden eine wesentliche Übereinstimmung 
meiner Abbildungen mit denen von FARMER und Diapy gezeigt. Während 
aber die beiden englischen Forscher aktive Kernwanderung auf Grund 
chemotaktischer Anlockung annehmen, habe ich den Nachweis erbringen 


1 Herrn Prof. W. H. LANG verdanke ich auch diese Pflanze. Sie gehört ebenfalls 
zu den Farnen, die FARMER und Diesy (1907) untersucht haben. 
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können, daß, wenn derartige Kernbilder auftreten, sie als Artefakte zu 
deuten sind. Dies gilt für zahlreiche von mir untersuchte Farne, im be- 
sonderen auch für die von FARMER und DicBy benutzten Varietäten 
polydactyla Wiis und polydactyla Dapps, falls die in meinem Besitz 
befindlichen Pflanzen mit denen von FARMER und DicBY untersuchten 
Exemplaren identisch sind. 

Auch die Abb. 46 und 61 in der Arbeit der beiden Autoren weisen 
infolge der dort vorhandenen Deformationen der Zellwände auf Artefakt- 
bildung hin. 

Nach dem Gesagten ist also mit größter Sicherheit anzunehmen, daß 

Farmer und Diesy gewisse an sich richtige Beobachtungen falsch gedeutet 
haben. 
Meine Feststellungen an Prothallien bezüglich Artefaktbildung bieten 
in bezug auf andere Objekte nichts Neues. Schon Mrene (1901) hat 
gefunden, daß beim Abziehen von Epidermisstreifen bei Allium nutans 
die Kerne einzelner Zellen in eine Nachbarzelle hineinwandern. Diese 
Vorgänge sind wohl so aufzufassen, daß die Kerne durch die Wand, 
entweder durch deren Poren oder durch erst entstehende Lücken hindurch- 
gepreBt werden, daß also die Bewegung der Kerne eine passive ist (TıscH- 
LER 1934, S. 330). TiscHLER (1934, S. 327 f.) führt diejenigen Fälle auf, 
in denen Kerndurchpressung beobachtet wurde. Außer Allium nutans 
kommen noch Allium cepa und Iris germanica (gleichfalls Epidermiszellen) 
und andere Pflanzen in Betracht. Ferner gehört hierher die Erscheinung 
der Cytomixis, d. h. des Übertretens von Kernen oder Teilen von solchen 
bei Pollenmutterzellen von der einen Zelle in eine andere, eine Erschei- 
nung, die wohl auch artifizieller Natur ist (TıscuLer 1934, S. 330 £.). 
Bei Betrachtung der Abbildungen von MIEHE (1901) und LINSBAUER 
(1930, S. 131) und in dem Werk von TıscHLer fällt die zum Teil sehr 
weitgehende Übereinstimmung mit gewissen Abbildungen von FARMER 
und Diesy sowie mit meinen eigenen Abbildungen auf. 





4. Weitere Kritik der Befunde von FARMER und DicBy und ihrer 
Deutung. 

Ein wichtiges Argument für eine erfolgte Kernverschmelzung sind 
nach Ansicht der beiden Forscher die Ergebnisse ihrer Chromosomen- 
zählungen. Betrachten wir zunächst die Verhältnisse bei Lastrea pseudo- 
mas var. polydactyla Wiis. Für die Diakinese werden etwa 64 bis 
66 Chromosomen (Gemini) angegeben, beim gewöhnlichen Wurmfarn 
(Dryopteris Filix-mas) für das gleiche Stadium ungefähr 72. Die gleiche 
Zahl wie in den Sporenmutterzellen, also 64—66, soll in den Prothallien- 
zellen wiederkehren, wenigstens in gewissen Zellen, während für andere 
Prothallienzellen weit über 100 Chromosomen angegeben werden. FARMER 
und Diesy nehmen nun an, daß die Prothallienzellen mit der höheren 
Chromosomenzahl diejenigen seien, in denen eine Kernverschmelzung 
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stattgefunden hat. In den Zellen des apogamen Embryo soll die doppelte 
Chromosomenzahl (dies würden also etwa 130 Chromosomen sein) vor- 
liegen. Es erscheint mir jedoch bedenklich, daß als Beleg für die Zäh- 
lungen am Prothallium und Embryo nur eine Äquatorialplatte in Pol- 
ansicht (Abb. 41 bei FARMER und Diesy), dagegen drei Metaphasenstadien 
in Seitenansicht abgebildet werden (Abb. 42—44). 

Es dürfte sehr schwierig, wenn nicht gar ausgeschlossen sein, an 
Äquatorialplatten in Seitenansicht genaue Zählungen durchzuführen, zu- 
mal offenbar die betreffenden Teilungsfiguren nur in einem Schnitt ent- 
halten sind (bei Zerlegung in mehrere Schnitte ist bis zu einem gewissen 
Grade schon eher eine Zählung möglich; vgl. Dörr 1932, Tafel II, Abb. 36 
daselbst). 

Bei Lastrea pseudo-mas var. polydactyla Dapps werden ungefähr 
96 Chromosomen in den Sporenmutterzellen (Diakinese) und Prothallien 
angegeben. Ihre Zahl im Embryo wird als sehr groß bezeichnet; obwohl 
sie nicht genau bestimmt werden konnte, nehmen die Autoren an, daß 
sie in der unreduzierten Zahl vorhanden seien!. Hier ist zweifellos wieder 
eine schwache Stelle in ihren Angaben. 

Zusammenfassend ist zu sagen, daß die Angaben von FARMER und 
Diasy über die Chr hl und zum Teil auch die Zählungen selbst 
ungenau sind und als Beweismaterial für eine erfolgte Kernverschmelzung 
nicht ausreichen. 

Angenommen, es erfolge tatsächlich im Sinne der Autoren in den 
Prothallien der beiden Varietäten in gewissen Zellen eine Kernverschmel- 
zung, so vermißt man den direkten Nachweis oder wenigstens den Ver- 
such dazu, daß tatsächlich diese Zellen und nur diese einen Embryo zu 
liefern in der Lage sind. FARMER und Diesy nehmen dies lediglich auf 
Grund ihrer Chromosomenzählungen an. 

Noch eine weitere Eigentümlichkeit ist mir an den Abbildungen 
von FARMER und Diesy aufgefallen, und zwar beim Vergleich ihrer 
Abb. 39 und 40. Die hier abgebildeten, im Stadium der späten Diakinese 
befindlichen Sporenmutterzellen der var. polydactyla Wiis sind in ihrer 
Größe auffallend verschieden, obwohl sie bei derselben Vergrößerung 
hergestellt sind. Ferner sind in Abb. 39 Bivalente, dagegen in Abb. 40 
ganz offenbar größtenteils Univalente eingezeichnet. Dies deutet auf 
ähnliche Verhältnisse wie bei den von mir untersuchten apogamen Farnen 
(S. 486) hin. Die nähere Untersuchung hat dies tatsächlich bestätigt, 
wie im folgenden Abschnitt auseinandergesetzt werden soll. 





ı Eigentümlicherweise wird in der Tabelle auf S. 186 130 als Chromosomen- 
zahl für den Sporophyten (90 für den Gametophyten) genannt. Vielleicht liegt 
nur ein Druckfehler vor, indem es statt 130 eigentlich 180 heißen soll. — Ich selbst 
fand jedoch bei meinem Material 130 Chromosomen (S. 527). 
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5. Nachweis von Apogamie und Restitutionskernbildung bei Lastrea 
pseudo-mas var. polydactyla WıLLs und var. polydactyla Dapns. 
Die Sporangienverhältnisse untersuchte ich an den beiden genannten 

Pflanzen, die mir von Herrn Prof. Lane! zur Verfügung gestellt worden 
waren, sowie an einem lebenden Blattstück der var. Wiis mit unreifen 
Sporangien (junge Sporen enthaltend), das mir Herr STANSFIELD gesandt 
hatte. Das erstgenannte Material prüfte ich eingehend an lebenden 
Sporangien sowie an Mikrotomschnitten, das letztere nach Eau de Ja- 
velle-Behandlung. Es kann kein Zweifel darüber bestehen, daß die 
Entwicklung der Sporenmutterzellen und Sporen genau in der für Dr. 
remota und Dr. paleacea festgestellten Weise verläuft, d.h. daß in dem 
8-zelligen sporogenen Gewebe eine Restitutionskernbildung vor sich geht. 
auf die eine normal verlaufende Reduktionsteilung folgt. Bei der var. 
WiLLs vorgenommene Chromosomenzählungen ergaben Übereinstimmung 
im Gametophyten und Sporophyten; in den Prothallien zählte ich un- 
gefähr 80 Chromosomen, und ungefähr ebenso viele fand ich in Wurzel- 
spitzen. Die Prothallien verhalten sich also, wie nicht nur der äußere 
Befund, sondern auch das Ergebnis der Chromosomenzählung zeigt, 
apogam?. Von einem Kernphasenwechsel im Sinne von FARMER und 
Diesy kann also nach meinen Ergebnissen nicht die Rede sein. Bei 
Aspidium Filix-mas (Dryopteris paleacea?) var. furcans (Material aus 
München) kam ich zu dem gleichen Ergebnis; auch bei anderen Varietäten 
liegen, soweit meine Untersuchungen reichen, dieselben Verhältnisse vor. 
Wie später noch auseinandergesetzt werden soll (S. 527), muß man sich 
Varietäten mit abweichender Blattformen (z. B. mit Gabelung der Blatt- 
spitze, der Fiedern) teils von der geschlechtlichen Dryopteris Filix-mas, 
teils von der apogamen Dryopteris paleacea (oder von Bastarden zwischen 
beiden) abgeleitet denken. Es ist bisher kein Tatsachenmaterial bekannt 
geworden, das dafür spricht, daß diese Varietäten die Fortpflanzungs- 
weise der Stammform, d. h. entweder die geschlechtliche Fortpflanzung 
(d. h. Eibefruchtung) oder Apogamie in Verbindung mit Restitutions- 
kernbildung, aufgegeben hätten. Berücksichtigen wir alle diese Umstände, 
so dürfte der Einwand, der etwa erhoben werden könnte, mein Material 
sei nicht identisch mit dem von FARMER und Dicpy untersuchten, kaum 
ins Gewicht fallen. Zusammenfassend möchte ich sagen: 

Die von FARMER und DieBy benutzten Farnvarietäten, für die die beiden 
Autoren eine besondere Art der Befruchtung festgestellt zu haben glaubten, 
verhalten sich nicht anders als die von mir untersuchten apogamen Vertreter 
von Dryopteris. Ein Ersatz der Verschmelzung von Eikern und Spermakern 
durch Verschmelzung zweier vegetativer Prothallienkerne ist bei Farnprothal- 
lien bisher nicht erwiesen und scheint auch überhaupt nicht vorzukommen. 

1 Vgl. S. 508. 


2 Var. polydactyla Dapps besitzt Archegonien, var. Wiis dagegen nicht. 
Vgl. S.503, Anm. 2 und 530. 
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B. Allgemeine Fragen. 
I. Die Apogamie im allgemeinen und die Frage nach ihrer Bedeutung. 
1. Allgemeines. 

Im Falle von ungeschlechtlicher Entstehung der Sporophyten bei 
Farnen (Apogamie und zum Teil auch Parthenogenesis) sind nunmehr 
zwei Möglichkeiten bekannt (vgl. Dörr 1937, S. 225 und 226): 

I. Apogamie (oder Parthenogenesis) verbunden mit Aposporie. 
Phasenwechsel und Reduktionsteilung nicht vorhanden. 

Athyrium Filix-femina var. clarissima Bouton . . . . . . 


Athyrium Filix-femina var. clarissima JONES. . . . . . . FARMER und 
Lastrea (= Dryopteris) pseudo-mas var. cristata apospora | Diasy 1907. 
NE: à D da ln EUR ele à Re a NIORT TE 


II. Apogamie verbunden mit Restitutionskernbildung. Phasen- 
wechsel (in den Sporenmutterzellen) und Reduktionsteilung vorhanden. 

Dryopteris hirtipes (Stem 1919). 

Polystichum falcatum? (AuLen 1911). 

Dryopteris paleacea var. crist. hort. (Dörr 1933). 

Dryopteris paleacea (vorliegende Arbeit). 

Dryopteris remota (Dörr 1932; vorliegende Arbeit). 

Zu der Annahme einer ‚„Pseudoapogamie‘ im Sinne von FARMER 
und Diesy (1907) liegt nach den im Abschnitt A, IV mitgeteilten Unter- 
suchungen kein Grund mehr vor. Die vorliegenden Fälle, Lastrea pseudo- 
mas var. polydactyla WıLıs und var. polydactyla Dapps, ordnen sich dem 
auf S.486 gegebenen Schema über Apogamie und Restitutionskern- 
bildung ein. 

2. Zur Frage der Bedeutung der Apogamie. 

An dieser Stelle möchte ich, anschließend an die Besprechung der 
Apogamie bei Dryopteris paleacea und Dryopteris remota im ersten Teil, 
einige Versuche und Betrachtungen über die Bedeutung der Apogamie 
einschalten. 

Ebensowenig wie man annehmen darf, die sich auf die Blattgestaltung 
erstreckenden Mutationen bei Farnen seien durchweg in Gärten ent- 
standen (vgl. GoEBEL 1930, S. 1210), darf man die Apogamie als eine 
Erscheinung betrachten, die erst unter Kulturbedingungen gelegentlich 
auftritt oder nur an Garten- und Gewächshausformen oder lediglich 
solchen Formen vorkommt, die in der Ausgestaltung ihrer Blätter irgend- 
eine Monstrosität zeigen. Zunächst ist die Apogamie in ihrem Auftreten 
durchaus nicht selten. Daß sie ferner nicht nur unter den Bedingungen 
der Kultur aufgetreten ist, sondern auch in der Natur oder an solchen 
Pflanzen und deren Nachkommen beobachtet wurde, die an einem 
natürlichen Standort wildwachsend gefunden worden sind, haben mehrere 
Fälle gezeigt, z. B. der von Trichomanes Krausii (GoEBEL!), von Lastrea 


1 Flora (Jena) 95, 243 (1905). 


Planta Bd. 29. 34 
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pseudo-mas var. polydactyla Wiis (FARMER und Dicey 1907) und schließ- 
lich von Dryopteris remota und Dr. paleacea. 

Sicherlich ist die Apogamie sehr häufig bei Monstrositäten anzutreffen 
— man denke nur an gewisse Varietäten (vgl. Abschnitt A, IV) und an 
Dryopteris Filix-mas var. crist. hort. sowie Varietäten von Pteris cretica. 
Andererseits brauchen Farne, deren Prothallien Apogamie zeigen, in 
ihrer Gestaltung durchaus nichts Abnormes zu besitzen, wie ja besonders 
deutlich der Fall von Dryopteris paleacea zeigt; auch sind die von mir in 
Kultur gewonnenen Exemplare durchweg lebenskraftig und lassen keine 
geringere Vitalität erkennen als ihre sexuell sich fortpflanzenden näheren 
Verwandten. Die Tatsache, daß von Dr. paleacea Pflanzen aus den ver- 
schiedensten Gegenden das gleiche Verhalten zeigen, spricht dafür, daß 
die Apogamie und in Verbindung damit die Restitutionskernbildung 
schon vor verhältnismäßig langen Zeiträumen entstanden sind. Ist diese 
Annahme richtig, so würden trotz des Fehlens der geschlechtlichen Fort- 
pflanzung durch viele Generationen hindurch die Pflanzen in der Natur 
noch durchaus lebenskräftig und konkurrenzfähig sein. 

Es liegt nun die Frage nahe, ob der Apogamie eine besondere Bedeutung 
zukommt, die ihr Vorhandensein für die betreffende Farnart günstig 
erscheinen läßt. Als Beitrag zu dieser Frage möchte ich Beobachtungen 
anführen, die ich immer wieder an meinen Kulturen machen konnte. 
Es zeigte sich nämlich, daß stets die apogamen Prothallien von Dryopteris, 
Pellaea, Pteris cretica u. a. am reichlichsten und ehesten Keimpflanzen 
bildeten. Die Anzucht solcher apogamer Farne ließ sich daher stets am 
schnellsten durchführen. Ich prüfte diese Frage näher, indem ich Pro- 
thallien apogamer Formen und ihrer nächsten Verwandten teils einzeln 
in je einem Kulturgefäß, teils gemischt in der gleichen Schale auf Agar 
oder im gleichen Topf auf Erde heranzog. Das Ergebnis zeigt Tabelle 1, 
Versuch Nr. 1, 5, 8 und 9. Zur Zeit der Untersuchung (6—9 Monate nach 
der Aussaat) hatten zahlreiche Prothallien der apogamen Formen Keim- 
pflanzen ausgebildet, während sexuell entstandene Sporophyten auf den 
Prothallien der geschlechtlichen Arten nicht vorhanden waren. Vier Varie- 
täten von Dryopteris Filix-mas mit archegontragenden Prothallien zeigten 
nach 14 Monaten noch keine Keimpflanzen (Versuch 10). 

Eine Wässerung der Kulturen von oben fand in den Versuchen 1, 5, 8, 9 
und 10 nicht statt. Um dem Einwand entgegenzutreten, daß der Mangel 
einer Benetzung von oben in Agarkulturen, der ja zweifellos vorhanden 
ist, falls nicht gerade Kondenswasser auf die Prothallien fällt, eine Be- 
fruchtung verhindere, während doch in der Natur Benetzung von oben 
durch Regenwasser usw. eintreten könne, legte ich Mischkulturen an, 
die öfters überbraust wurden (Versuch 2, 3, 6 und 7; im Versuch 4 kamen 
die Prothallien wenigstens einmal mit Wasser in Berührung). Aber auch 
in diesen benetzten Kulturen zeigte sich mehrfach eine sehr deutliche 
Überlegenheit der apogamen gegenüber den sexuell sich fortpflanzenden 
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Prothallien (Versuch 2, 3, 4), während in Versuch 6 und 7 die beiderlei 
Prothallien sich zahlenmäBig ungefähr die Waage halten. Man kann 
natiirlich Ergebnisse dieser wenigen Laboratoriumsversuche nicht ohne 
weiteres auf die Verhältnisse in der freien Natur anwenden, aber es ist 
durchaus einleuchtend, daß auch am natürlichen Standort durch die 
Möglichkeit einer möglichst frühzeitigen Entstehung von apogamen Keim- 
pflanzen ein Vorteil gegeben sein könnte, abgesehen davon, daß das häufig 
beobachtete, phänotypisch bedingte Fehlen von Antheridien bei sexuellen 
Formen eine Befruchtung ausschließen 
kann. Ob die Ansicht von Worontn (1908) 
und Hayzs (1924) zutreffend ist, daß an 
trockenen Standorten eine Befruchtung nicht 
möglich sei und infolgedessen die Apogamie 
für die Bewohner solcher Standorte eine 
besondere Bedeutung habe, bedarf noch der 
Nachprüfung; denn es ist ja durchaus 
möglich, daß im Freien schon ein kleiner 
Flüssigkeitstropfen, z.B. ein Tautropfen, 
die Befruchtung vermitteln kann, so daß 





also unter Umständen Regenwasser gar 
nicht erforderlich sein würde. 

Auffällig ist ferner folgendes: Ich habe 
mich oft darüber gewundert, wie schwer 
es manchmal bei sexuellen Farnen (z. B. 
Dr. Filix-mas, Dr. spinulosa- u. a., nicht 
dagegen beim Adlerfarn (Pteridium aqui- 


Abb. 42. Prothallien aus einer 
Mischkultur von Dr. remota und 
Dr.spinulosa (Sporen der beiden 
Arten gleichzeitig in dieselbe 
Schale auf Agar-Agar ausgesät 
am 6.9.37). Photographiert am 
5.3.38. Das große Prothallium 
stammt von Dr.spinulosa (Arche- 
gonien vorhanden, aber kein Em- 
bryo), die beiden kleineren, die je 


einen apogamen Embryo tragen, 
von Dr. remota. Vergr. 4,5mal. 


linum), der sehr leicht Keimpflanzen bil- 
det, ist, Keimpflanzen zu erhalten. Die 
Untersuchung der Prothallien ergab das Vorhandensein der beiderlei 
Sexualorgane; trotzdem nützte wiederholtes Begießen der Prothallien 
durch Wochen und Monate hindurch nichts, bis endlich nach langer Zeit 
der gewünschte Erfolg eintrat. Über die Ursachen vermag ich bisher 
nichts Näheres anzugeben. Auf Grund von Beobachtungen von HEIL- 
BRONN (1932) und Lawron (1932) und im Hinblick auf die Verhältnisse 
bei Laubmoosen könnte man an eine Erschwerung der geschlechtlichen 
Fortpflanzung infolge von Polyploidie denken. Es konnte sein, daß die 
geschlechtlichen Prothallien eine ansehnliche Größe erreicht hatten, 
ohne einen Embryo oder eine Keimpflanze zu tragen, während auf der 
anderen Seite Prothallien apogamer Farne schon einen Sporophyten 
liefern können, wenn sie noch verhältnismäßig klein sind. Zum Beispiel 
zeigt Abb. 42 2 Prothallien von Dryopteris remota mit je einem apogamen 
Auswuchs und ein größeres geschlechtsreifes Prothallium von Dr. spinu- 
losa. Der Unterschied kann jedoch oft noch viel ausgeprägter sein. 
Diese Beobachtungen dürften die vorher geäußerte Ansicht bezüglich 
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der Frage einer etwa vorhandenen Überlegenheit apogamer Prothallien 
noch stützen. 


II. Betrachtungen über Dryopteris paleacea. 

Sollten sich die in dieser Arbeit für Dryopteris peicacea beschriebenen, 
an Pflanzen verschiedener Herkunft gewonnenen isefunde auch noch an 
Material von anderen, z. B. tropischen Standorten bestätigen lassen, so 
wäre damit ein weiteres Unterscheidungsmerkmal gegenüber Dryopteris 
Filix-mas gewonnen. Um so mehr wäre es dann berechtigt, Dryopteris 

tatsächlich, wie das WoLr tut, als besondere Art und nicht als 
Varietät des Wurmfarnes (Dryopteris Filix-mas) aufzufassen. Denn 
Dr. Filix-mas besitzt Archegonien und dementsprechend geschlechtliche 
Fortpflanzung, ferner stets 16 Sporenmutterzellen, und Restitutions- 
kernbildung tritt hier nicht ein. Zahlreiche Exemplare von Dr. Filix-mas 
verschiedener Herkunft (Marburg, Sauerland, Schwarzwald, Schweiz) 
habe ich daraufhin untersucht; auch pe Bary gibt für Dr. Filix-mas 
sexuelles Verhalten an. Zwar teilt Kny mit (1895), daß in einzelnen seiner 
Kulturen apogame Entwicklung in großer Häufigkeit bei der Normalform 
von Dr. Filix-mas aufgetreten sei; leider macht er keine Angaben über die 
Herkunft seines Materials. Aber dieser Fall ist (vgl. GoEBEL 1930, S. 1135) 
nicht einwandfrei. GOEBEL denkt an eine Form mit erblicher Apogamie. 
Es ist sehr wohl möglich, daß Kny Sporen von verschiedenen Pflanzen 
entnommen hat, oder daß eine Verunreinigung seines Sporenmaterials 
von Dr. Filix-mas durch Sporen einer apogamen Form stattgefunden 
hat. Jeder, der sich näher mit der Kultur von Prothallien beschäftigt, 
wird bestätigen können, wie vorsichtig man sein muß, um Verunreini- 
gungen durch fremde Sporen zu vermeiden und um keine falschen 
Schlüsse auf Grund solcher Verunreinigungen in den Kulturen zu 
ziehen. 

Herr OBERHOLZER ist der Meinung (briefliche Mitteilung), daß nördlich 
der Alpen in der Schweiz nur ,,Ubergangsformen“ zwischen Dryopteris 
Filiz-mas und Dr. paleacea vorkommen; die Ursache sieht er in der 
Bastardierung zwischen beiden Arten. Entsprechend teilt mir Herr 
E. WALTER mit, daß in den Vogesen nur „angenäherte Formen“ von 
Dr. paleacea anzutreffen seien. Es taucht also die Frage auf, ob in Süd- 
westdeutschland, den Vogesen und der Schweiz überhaupt eine reine 
Dr. paleacea vorliegt. Es ist durchaus möglich, daß nach der Grenze 
des Verbreitungsareals hin solche Bastarde häufig, vielleicht sogar aus- 
schließlich vorhanden und dort hauptsächlich oder gar allein lebensfähig 
sind. Eingehende Prüfungen weiterer Materialproben aus den ver- 
schiedensten Gebieten könnten Aufschluß darüber geben, ob und wo es 
etwa eine reine Stammform von Dr. paleacea gibt. 

Über die morphologischen Charaktere, die Fortpflanzungsfähigkeit 
usw. von Bastarden zwischen Dr. Filix-mas und Dr. paleacea (aus der 
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Schweiz) sollen experimentell hergestellte Bastarde AufschluB geben. 
Leider haben diese Pflanzen zur Zeit noch keine Sporen entwickelt; im 
übrigen läßt sich der Einschlag von Dr. paleacea schon deutlich an der 
Beschaffenheit der Fiederchen erkennen, ganz entsprechend wie bei dem 
Bastard Dr. Filiz-mas x Dr. paleacea var. crist. hort. (vgl. S. 493). Ich 
nehme an, daß sich der Bastard Dr. Filix-mas x Dr. paleacea bezüglich 
Apogamie und Restitutionskernbildung genau so verhalten wird wie der 
in Abschnitt A, III beschriebene Bastard zwischen Dr. Filix-mas und der 
Varietät von Dr. paleacea. — Erwähnung verdient in diesem Zusammen- 
hang noch die Angabe von FıscHer (1919, S. 290), daß er nach Aussaat 
von zwei Sporenproben, die nach der Angabe von Herrn WALTER als 
„Übergangsformen zu var. paleacea“ bezeichnet waren, ebenfalls Apogamie 
feststellen konnte. 

Es frägt sich, ob die cytologischen Befunde Aufschluß hinsichtlich einer 
etwa stattgefundenen Kreuzung mit Dryopteris Filix-mas geben könnten. 
Die Chromosomenzahl der von mir untersuchten, aus der Schweiz 
stammenden Pflanze beträgt ungefähr 130 (S. 490). Eine solche hohe 
Zahl dürfte kaum als haploid aufzufassen sein. Es wäre die Möglichkeit 
zu erwägen, ob sie etwa durch Autopolyploidie entstanden sein könnte. 
Dagegen spricht aber bei meinem Material das Vorhandensein von nicht 
gepaarten Chromosomen in denjenigen Sporenmutterzellen, die keine 
Restitutionskernbildung hinter sich haben (Typus III). Zur Erklärung 
der fehlenden Konjugation bleibt aber noch die weitere Annahme, daß 
die vorliegende Pflanze heterozygot ist, indem eine Kreuzung mit Dr. 
Filix-mas stattgefunden hat, wobei man bezüglich dieses Farnes die von 
DE LITARDIÈRE gefundene Haploidzahl, nämlich etwa 65, zugrunde legen 
und ferner eine ursprüngliche reine Form von Dr. paleacea annehmen 
müßte, die im Gametophyten und Sporophyten etwa 65 Chromosomen 
besessen hat. Vielleicht gelingt es, eine derartige Form noch aufzufinden 
(vgl. S. 528). Die an dem Bastard Dryopteris Filix-mas x Dr. paleacea 
var. crist. hort. beobachtete geringe Fertilität braucht bei dieser Annahme 
nicht erschwerend ins Gewicht zu fallen, denn man könnte sich durchaus 
denken, daß ein derartiger Bastard nach einer gewissen Zeit einen höheren 
Prozentsatz fertiler Sporen liefert. Auch Selektion wäre zu erwägen. 
Wotr weist auf die im Gegensatz zu den in wärmeren Gegenden ge- 
wachsenen Exemplaren etwas verminderte Fruktifikation seiner in 
Deutschland gefundenen Pflanzen hin. Ob diese Erscheinung durch 
klimatische Faktoren oder durch Bastardierung bedingt ist, ist noch 
ungeklärt. Wenn auch vieles für die Bastardnatur spricht, so kann ich 
eine endgültige Entscheidung darüber, ob es sich bei der von mir unter- 
suchten Pflanze sowie überhaupt bei den nördlich der Alpen anzutreffenden 
Dr. paleacea-Pflanzen um Bastarde mit Dr. Filix-mas handelt oder nicht, 
zur Zeit jedenfalls noch nicht treffen. Ich habe daher auch die Bezeich- 
nung Dryopteris paleacea beibehalten. Wünschenswert wäre, wenn die 
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Floristen dem Vorkommen von Dr. paleacea sowie von ,,Zwischenformen‘ 
zu Dr. Filiz-mas erhöhte Aufmerksamkeit schenken würden!. 


III. Die mutmaßlichen Eltern von Dryopteris remota. 
Bekanntlich wird Dr. remota als Bastard zwischen Dr. Filix-mas und 
Dr. spinulosa aufgefaßt. Es wird nun ein Unterschied getroffen, je nach- 
dem ob es sich um die Subspecies eu-spinulosa oder dilatata (= austriaca ) 
handelt; im letzteren Fall ist die Bezeichnung Dr. remota var. subalpina 
eingeführt worden. Andererseits könnte statt Dr. Filix-mas auch Dr. 
paleacea als Elter in Betracht kommen (vgl. unten S. 521 ff.): 


1. Elter. 2. Elter. 
Dryopteris Filix-mas Dryopteris spinulosa: 
Dryopteris paleacea a) ssp. eu-spinulosa, 


b) ssp. dilatata (= austriaca). 


Ferner waren Unterschiede im Fall einer reziproken Kreuzung denk- 
bar; Dr. paleacea kommt jedoch nur als Lieferer von Spermatozoiden 
in Betracht. Welche der beiden Unterarten von Dr. spinulosa als Eltern- 
pflanze vorliegt, ist für die Fortpflanzungsverhältnisse des Bastards 
und daher fiir unsere Betrachtungen nicht von Bedeutung, da ja sexuelle 
Fortpflanzung bei beiden Unterarten vorhanden ist. Dagegen wird von 
grundsätzlicher Wichtigkeit die Frage sein, ob Dr. Filix-mas oder die 
in seinem Entwicklungsgang so grundlegend davon verschiedene Dr. 
paleacea als elterliche Pflanze anzunehmen ist. Aus der Literatur sind 
mir zwar keine Hinweise bekannt, die Dr. paleacea als den einen Elter 
annehmen, jedoch teilten mir die Herren LôscH, OBERHOLZER und WALTER 
brieflich mit, daB sie eine Kreuzung von Dr. paleacea mit Dr. spinulosa 
für durchaus môglich halten. 

Wenn Dr. paleacea als besondere Art betrachtet wird, und es sich im 
Kreuzungsexperiment herausstellen wiirde, daB es mit Dr. spinulosa 
kreuzbar ist, so muB die Bezeichnung remota entweder ganz fallen gelassen 
werden, und man bezeichnet die Bastarde nach ihren Eltern, oder sie 
darf entweder nur in dem Falle von Dr. Filix-mas als elterlicher Pflanze? 
oder entsprechend für Dr. paleacea angewendet werden. 

Fände in der Natur zwischen Dr. Filix-mas und Dr. spinulosa eine 
Kreuzung statt, so ist anzunehmen, daB dieser Bastard infolge Nicht- 
paarens der Chromosomen in den Sporenmutterzellen und dadurch be- 
dingte Unregelmäßigkeiten bei den Reifeteilungen unfruchtbar sein 


1 Für Mitteilungen über Fundorte sowie für Zusendung von Material wäre ich 
sehr dankbar. 

2 Es wäre allerdings erst genau zu prüfen, insbesondere durch das Kreuzungs- 
experiment, ob zwischen Dr. Filix-mas und Dr. spinulosa tatsächlich Bastarde 
vorkommen können. Meine bisher in dieser Richtung vorgenommenen Versuche 
(Dörr 1935) sind negativ verlaufen. Damit soll jedoch nicht gesagt sein, daß solche 
Versuche überhaupt keine Aussicht auf Erfolg hätten. 
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wiirde. Meine Befunde an anderen Polypodiaceen, namlich an Asplenium 
germanicum WEIS = A. trichomanes x septentrionale und Dryopteris Boot- 
tit UND. (Aspidium Boottii TuckERMANN)! = Dr. cristata x spinulosa 
deuten jedenfalls in dieser Richtung. Die mutmaBlichen Eltern dieser 
Bastarde zeigen das gewöhnliche Verhalten in ihren Sporangien. Die 
Sporen von A. germanicum sind steril, wie ich an Material von einer 
größeren Anzahl verschiedener Standorte feststellen mußte (vgl. auch 
FiscHER 1919); die Konjugation in der Meiosis bleibt aus, es sind also 
Univalente vorhanden. Bei Dr. Boottii zeigten die Sporangien Größen- 
verschiedenheit der Sporen sowie degenerierten Inhalt in Form von 
krümeligen Massen. Die Konjugation war gestört, wie aus dem Vor- 
handensein zahlreicher Univalente hervorgeht. Auch bei der II. Reife- 
teilung wurden Unregelmäßigkeiten beobachtet. Jedoch waren zahl- 
reiche Sporen durchaus keimfähig. Das gleiche stellte ich an Sporen- 
material aus dem Botanischen Garten Dresden fest. Im Gegensatz zu 
Dr. remota trugen die Prothallien von Dr. Boottii Archegonien. Bezüglich 
der Keimfähigkeit der Sporen von Dr..Boottii ist jedoch zu bedenken, 
daß die mutmaßlichen Eltern dieser als Bastard angesehenen Pflanze, 
nämlich Dr. spinulosa und Dr. cristata, sich zweifellos recht nahestehen, 
jedenfalls näher als Dr. Filix-mas und Dr. spinulosa. Die Erzeugung eines 
fertilen Bastardes Dr. Filix-mas x Dr. spinulosa wäre meines Erachtens 
nur denkbar, wenn derselbe in der Lage wäre, an der entsprechenden 
Stelle Restitutionskernbildung auszuführen, oder wenn irgendein anderer 
Vorgang mit dem gleichen Erfalg stattfinden würde. Zu dieser Annahme 
liegt aber kein Grund vor. LUERSSEN (1889, S. 401) gibt an, er habe bei 
dem von ihm untersuchten Material von Dr. remota in allen Fällen ver- 
kümmerte Sporen gefunden. Sollte vielleicht in solchen Fällen Dr. Filix- 
mas als Elternpflanze vorliegen ? 

Angenommen jedoch, es würde eine Kreuzung zwischen Dr. paleacea 
und Dr. spinulosa stattfinden (ob ssp. dilatata oder eu-spinulosa wäre 
hierbei ohne Belang). Wenn dieser Bastard in seinen Sporangien Restitu- 
tionskernbildung ausführt, so ist die Möglichkeit zur Entstehung fertiler 
Sporen gegeben, wie sich auf Grund der Beziehung zwischen Restitutions- 
kernbildung und Erzeugung keimfähiger Sporen nach meinen Unter- 
suchungen an Dr. remota, Dr. paleacea und Dr. paleacea var. crist. hort. 
ergibt. Ob nun der Bastard in der Lage ist, eine Restitutionskernbildung 
an der gleichen Stelle wie die genannten Farne auszuführen, müßte an 
experimentell erzeugten Bastarden geprüft werden. Auf Grund der Be- 
funde an dem experimentell hergestellten Bastard zwischen der sexuellen 
Dr. Filix-mas und der apogamen Dr. paleacea var. crist. hort. liegt jedoch 
eine solche Annahme sehr nahe. Die Apogamie, die Restitutionskern- 
bildung und die übrigen in den Sporangien von Dr. remota beobachteten 


1 Das Material von Dr. Boottii wurde mir von Herrn A. Lösch in Kirchzarten 
übersandt und stammt aus der Gegend von Donaueschingen. 
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Eigentümlichkeiten wären danach also nicht als Folgeerscheinung der 
Bastardierung der beiden elterlichen Arten aufzufassen, wie dies nach der 
Theorie von Ernst (1918) anzunehmen wäre, sondern sie würden von 
einer der beiden Elternarten übernommen worden sein. In dieser Weise 
könnte das Auftreten fertiler Sporen bei Dr. remota eine Erklärung finden. 

Der Bastard kann sich, einmal entstanden, nun seinerseits durch 
Sporen ausbreiten. Unter Umständen wird er daher auch ohne die 
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Abb. 43. ae a Spm de der Verbreitung von Dryopteris paleacea (nach WoLr) und Fundorte 

von Dryopteris remota (einschließlich der var. subalpina) in Europa. Letztere wurden 

eingetragen auf Grund der Angaben von CHRIST (1900), DALLA TORRE und v. SARNTHEIM, 

ASC GRAEBNER sowie nach brieflichen Mitteilungen von Herrn OBERHOLZER, 
Samstagern, und Herrn WALTER, Zabern. 





elterlichen Arten oder eine derselben auftreten können, was natürlich 
auch dann der Fall wäre, wenn sich aus irgendwelchen Gründen 
Dr. paleacea oder Dr. spinulosa oder beide späterhin an dem Ort der 
Entstehung des Bastards nicht mehr vorfinden würden. Zweifellos 
gibt es aber auch zahlreiche Stellen, wo die beiden letzteren Arten 
zusammen vorkommen. Ein solcher Standort wird von Wour (1936, 
S. 2) angegeben. An einer Stelle in der Rheinpfalz, im Edenkobener 
Tal, wuchsen am gleichen Standort Dr. paleacea und Dr. spinulosa ssp. 
eu-spinulosa und dilatata. Lösch teilt mir ferner in einem Schreiben 
bezüglich einer Stelle im Schwarzwald (Zastler) mit, daß der Bastard 
am Standort zu Dutzenden vorkomme, ebenso seine Eltern, also 








innerhalb der Gattung Dryopteris. 523 
Dr. paleacea und besonders Dr. spinulosa ssp. dilaiata var. oblonga; 
Dr. Filiz-mas sei weniger vertreten. Die Möglichkeit einer Bastar- 
dierung erscheint also in der Natur durchaus gegeben. 

Einen weiteren Hinweis für diese Auffassung bezüglich der Dr. paleacea 
als Elternpflanze liefern die Verbreitungsverhältnisse. Abb. 43 zeigt die 
Ostgrenze der Verbreitung von Dr. paleacea in Europa nach Wozr; 
ferner sind, hauptsächlich auf Grund der Literatur, die Fundorte von 
Dr. remota eingetragen. Es zeigt sich, daß die meisten Fundstellen von 
Dr. remota westlich der Verbreitungsgrenze von Dr. paleacea liegen. 
Bezüglich der östlich derselben gelegenen Fundorte ist zu sagen, daß mür 
ein vereinzeltes Vorkommen von Dr. paleacea östlich von der in Abb. 43 
gezeichneten Grenze durchaus möglich erscheint. 

Diese Ausführungen mögen eine Anregung für die Floristen und 
Pflanzengeographen sein, dem Vorkommen von Dryopteris paleacea und 
Dr. remota besondere Beachtung zu schenken. Es wäre auch die Ver- 
breitung von Dr. remota und Dr. paleacea außerhalb Europas eingehend 
zu berücksichtigen (vgl. die Angaben von Curist 1897, HooKER und 
WoLF). 




















Tabelle 2. 
Name Herkunft des Materials CEE nd Autor 
Dryopteris remota | Marburg, Bot. Garten | etwa 130 Dörr 1932 
Desgl. Zastler, Schwarzwald | etwa 130 | Dörr (in vorliegen- 
der Arbeit, S. 491) 
Dryopteris paleacea ? etwa 130 |Dr LITARDIÈRE 1921 
Desgl. Schweiz, Hohe Ron etwa 130 | Dörr (in vorliegen- 
der Arbeit, S. 490) 
Dryopteris spinulosa ? etwa 130 |De LITARDIÈRE 1921 
ssp. dilatata var. ob- 
Inge , 
Desgl. Zastler, Schwarzwald etwa 160 Döpr 2 
Dryopteris spinulosa | Marburg, natiirlicher 164 Dörr 1932 
ssp. dilatata Standort 
Dryopteris spinulosa | Marburg, natürlicher | etwa 160 Döpr ? 
ssp. eu-spinulosa Standort 
Dryopteris Filix-mas ? etwa 130 |DE LrrarpizRe 1921 
ssp. eu-Filix-mas 
var. crenata 
Dryopteris Filix-mas ? etwa 144 nu DieBy 
7 
Desgl. Marburg, natürlicher | etwa 160 Dörr 1932 
Standort 
Desgl. Zastler, Schwarzwald | etwa 160—170 Döpr ? 


Können die Chromosomenzahlen der verschiedenen Arten zur Klärung 
der Frage beitragen? — Tabelle 2 gibt eine Übersicht über die bisher 
vorgenommenen Zählungen. Daß als Elternpflanzen Dryopteris Filix-mas 
und Dr. spinulosa mit n = 80 Chromosomen vorliegen und im Bastard 


1 Bei den 


3 Noch nicht veröffentlicht. 


hlechtlichen Arten ist die diploide Zahl angegeben. 
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dann eine Chromosomenverminderung stattgefunden hat, méchte ich im 
Gegensatz zu meiner früher (1932, S. 136) geäuBerten Ansicht für unwahr- 
scheinlich halten. Für Dr. Filix-mas und Dr. spinulosa kommt allerdings 
auch nach der Zählung von DE LITARDIÈRE (1921) eine Haploidzahl von 
ungefähr 65 Chromosomen in Frage; leider ist mir über die Herkunft 
des von ihm benutzten Materials nichts bekannt. Unterschiede von dieser 
Größenordnung innerhalb der gleichen Art sind nach den Erfahrungen 
an anderen Objekten durchaus nichts Ungewöhnliches. Eine Kreuzung 
von Dr. Filiz-mas mit n = 65 und Dr. spinulosa (mit n = 65) würde 
einen Bastard mit der Diploidzahl 130 ergeben, was meinen eigenen 
Zählungen an Dr. remota entspricht. Andererseits käme auf Grund der 
Chromosomenzahl auch Dr. paleacea in Betracht, allerdings nicht in einer 
Form mit 2n = ungefähr 130 Chromosomen, wie die Zählung von 
DE LITARDIERE sowie meine eigene ergeben hat, sondern es müßte eine 
Ursprungsform mit etwa 65 Chromosomen im Gametophyten und Sporo- 
phyten angenommen werden, eine Annahme, zu der ich auf anderem 
Wege schon im vorigen Abschnitt (B, III) gekommen bin. Denn da bei 
den untersuchten Exemplaren von Dr. paleacea 130 Chromosomen auch 
im Prothallium und daher zweifellos auch in den Spermatozoiden vor- 
handen sind, würde ein Bastard mit Dr: spinulosa weit mehr als 130 Chro- 
mosomen besitzen. Dagegen würde eine (angenommene) ursprünglichere 
Form von Dr. paleacea (mit etwa 65 Chromosomen) mit Dr. spinulosa 
(n = 65) gekreuzt einen Bastard mit 130 Chromosomen ergeben. Anderer- 
seits könnten aus dieser Form — entweder durch Chromosomenverdoppe- 
lung auf dem Wege der Autopolyploidie (vgl. jedoch S. 527) oder durch 
Kreuzung mit Dr. Filix-mas — Pflanzen mit etwa 130 Chromosomen 
im Gametophyten und Sporophyten entstanden sein. — Die Chromo- 
somenzahl allein kann also nicht zu einer Entscheidung darüber, ob bei 
Dr. remota Dr. Filix-mas oder Dr. paleacea als Eliernpflanze vorliegt, 
herangezogen werden. Nach dem oben Gesagten liegt es jedoch am 
nächsten, Dr. paleacea als Elternpflanze anzunehmen, da sich auf diese 
Weise zwanglos das Vorkommen von Apogamie und Restitutionskernbildung 
erklären läßt. Der endgültige Beweis kann allerdings nur durch den 
Bastardierungsversuch erbracht werden. Ich habe einen solchen begonnen ; 
vielleicht war ich früher, als ich zur Erzeugung von Dr. remota Kreuzungen 
zwischen Dr. Filix-mas und Dr. spinulosa von Standorten aus der Um- 
gebung von Marburg versuchte, auf dem falschen Wege (Dörr 1935). 


IV. Die Frage eines gemeinsamen Ursprungs von Apogamie 
und Restitutionskernbildung bei Dr. remota, Dr. paleacea und gewissen 
Dryopterisvarietäten. 

Eine auffallende Tatsache ist die weitgehende Übereinstimmung im 
Entwicklungsgang, insbesondere hinsichtlich der cytologischen Befunde 
in den Sporangien, bei äußerlich so verschiedenen Formen wie Dr. paleacea, 
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Dr. remota, Dr. paleacea var. crist. hort. sowie Dr. hirtipes (Stem 1919) 
und wohl auch Polystichum falcatum (ALLEN 1911). AuBerhalb der 
Gattung Dryopteris ist mir bisher ein Farn mit der gleichen oder einer 
ahnlichen Entwicklungsweise noch nicht mit Sicherheit bekannt; es er- 
scheint mir durchaus möglich, daß solche oder ähnliche Fälle noch ge- 
funden werden, z. B. wie ich nach meinen bisherigen Untersuchungen 
annehme, bei Pteris cretica und dessen Varietäten und bei Pellaea-Arten. 
Zweifellos haben ein oder mehrere Mutationsschritte zum Auftreten von 
Apogamie und von Restitutionskernbildung geführt. Es kann die Frage 
gestellt werden: Hat sich dieser Vorgang nur einmal oder mehrmals 
abgespielt, mit anderen Worten, kann man alle obenerwähnten Fälle 
auf eine Ursprungsform zurückführen, oder ist dies nicht möglich ? Für 
das letztere würde sprechen, daß gleichgerichtete Mutationen, z. B. ge- 
gabelte Blätter oder Blattfiedern, bei den verschiedensten Arten oder 
Gattungen beobachtet werden können. Warum soll also nicht Apogamie 
in Verbindung mit der Fähigkeit zur Bildung von Restitutionskernen 
auf einem bestimmten Stadium bei verschiedenen Varietäten, Arten 
oder Gattungen aufgetreten sein ? 

Andererseits bin ich zu der Auffassung gekommen, daß innerhalb 
eines bestimmten, enger begrenzten Formenkreises, nämlich bei Dr. paleacea 
und var. crist. hort. sowie anderen Varietäten, die sich von Dr. paleacea 
herleiten, und bei Dr. remota die genannten Eigentümlichkeiten einen 
gemeinsamen Ursprung haben. Dies möchte ich im folgenden begründen. 

Diejenigen Umstände, die dafür sprechen, daß Dr. paleacea und nicht 
Dr. Filix-mas der eine Elter von Dr. remota ist, und daß Dr. remota die 
Apogamie und die Restitutionskernbildung von Dr. paleacea über- 
nommen hat, sind schon im vorigen Abschnitt (B III) auseinander- 
gesetzt worden. Es bliebe also noch die Frage der Ableitung gewisser 
Varietäten von Dr. paleacea. 

Dabei seien zunächst zur Begründung meiner Auffassung einige An- 
gaben aus der floristisch-systematischen Literatur erwähnt. Moore gibt 
als Varietäten von Lastrea Filix-mas (= Dryopteris Filix-mas) u.a. die 
var. paleacea und cristata an. Die erstere ist zweifellos identisch mit 
unserer Dr. paleacea. Bei der Varietät cristata hat schon DE BARY (1878) 
Apogamie festgestellt (Bezeichnung bei DE BARY: Aspidium filix-mas 
cristatum); in England ist sie wild gefunden worden, während sie bei 
uns nur in Gärten kultiviert wird. Bezüglich der var. cristata weist 
Moore darauf hin, daß WoLLAsTON sie als eine Varietät von paleacea 
auffasse. Die Abbildung, die MooRE von ihr gibt, stimmt genau mit 
der im Marburger Botanischen Garten befindlichen Pflanze überein, die 
ich 1933 untersuchte und damals als Aspidium filix-mas var. crist. hort. 
bezeichnete. Bei genauerer Betrachtung dieser Pflanze stellte sich in 
bezug auf die Beschaffenheit der Indusien (Abb. 45) und des Randes der 
Fiederchen (Abb. 44) eine weitgehende Übereinstimmung mit Dr. paleacea 
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heraus. Es lag daher durchaus nahe, diese Varietät auf Grund der 
Übereinstimmung in bestimmten Merkmalen sowie der 1933 und auf 
8.485 ff. in dieser Arbeit über Dryopteris paleacea mitgeteilten Unter- 
suchungen, die für beide Formen diegleichenVerhältnisseim Entwicklungs- 
gang ergeben haben, von Dryopteris paleacea abzuleiten. Ich habe daher 
die vorliegende Varietät Dryopteris paleacea var. crist. hort. benannt, 
wie es in dieser Arbeit schon mehrfach #eschehen ist. Es bleibt hierbei 
nur eine Schwierigkeit, 
nämlich die Deutung 
der Verschiedenheit in 
der Chromosomenzahl (80 
bzw. 130). Hierauf kom- 
me ich noch einmal 
zurück (vgl. auch Ab- 
schnitt B, III). 


In der Synopsis von 
ASCHERSON - GRAEBNER 
(1912) ist als Varietät 
von Dryopteris Filix- 
mas die var. polydactyla 
(Lastrea Filix-mas poly- 
dactyla Moore) ange- 
führt, die aber auch 


wesentliche Charaktere 
Abb. 44. ANRT | Per von Dr. paleacea besitzt!. 


Filiz-mas. B Dryopteris paleacea (Schweiz). C Dr.paleacea . 
eur. orist.hert. (laser, Bot. Gesten), D Lestrespecudo- ch habe drei derar- 
mas var. polydactyla Dapps (England). tige Pflanzen in Kultur, 
zwei aus England (Lastrea 


pseudo-mas [= Dryopteris paleacea] var. polydactyla Wuis und var. 
Dapps, vgl. S. 503) und eine aus dem Botanischen Garten München. 
Alle diese Pflanzen verhalten sich nach dem auf S. 486 gegebenen 
Schema und weisen hinsichtlich vegetativer Merkmale Beziehungen 
zu Dr. paleacea auf (Abb. 44 und 45), so daß ich auch diese Varie- 
täten von Dr. paleacea herleiten möchte. Ob man eine solche Her- 
leitung in jedem Fall auf direktem Wege vorzunehmen hat, erscheint 


1 FiscHER (1919) gibt an, eine solche Form im Odenwald wildwachsend gefunden 
zu haben (vgl. AscHERSON-GRAEBNER 1912). Dies steht nach der eben geäußerten 
Auffassung damit in Übereinstimmung, daß im Odenwald ja auch Dr. paleacea 
vorkommt (Wozr). Allerdings gibt FıscHer an, daß diese Form im Botanischen 
Garten Heidelberg in die Normalform zurückgeschlagen sei. Diese Angabe läßt 
doch die erbliche Natur der von FiscHEr gefundenen Abweichung sehr stark in 
Zweifel ziehen. Die von mir gezogenen Formen haben in der Kultur stets ihre 
charakteristische Eigenart beibehalten; insbesondere bei den von mir aus England 
bezogenen Varietäten handelt es sich bezüglich der abweichenden Blattgestalt 
ganz zweifellos um erbliche Eigentümlichkeiten (vgl. auch FARMER und Diesy 1907). 
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mir allerdings fraglich. Bei Lastrea pseudo-mas var. polydactyla Dapps 
fand ich nämlich apogame Entstehung des Sporophyten, aber ebenso wie 
FARMER und DiGBy (1907) Archegonien auf den Prothallien. (Das gleiche 
ist übrigens bei einer var. furcans [Abb. 41, 45; Material aus dem Bota- 
nischen Garten München] der Fall. Es handelt sich hierbei sicherlich 
auch um eine Varietät von Dr. paleacea, oder Dr. paleacea ist zum mindesten 
an der Entstehung dieser Pflanze beteiligt gewesen.) Es ware denkbar, 
daß das Auftreten von Archegonien 


durch eine Kreuzung mit Dr. Filix- 
mas oder einer Varietät dieses Farns 
bedingt ist. Dies steht zwar nicht 
in Einklang mit den Befunden auf Cc 

S. 499, nach denen der Bastard 

Dr. Filiz-mas x Dr. paleacea var. A 

crist. hort. apogame Prothallien ohne 

Archegonien erzeugt. Aber dies fing D 
brauchte ja nicht immer bei Kreu- ! 

zungen der Fall zu sein. In Über- B 

einstimmung mit meiner Auf- 

fassung steht das Ergebnis der E 
Chromosomenzählung. Es ergaben 

sich nämlich bei meinen Zählungen 

für die var. polydactyla Dapps etwa 

130 Chromosomen, also sehr viel F 

mehr als für Dr. paleacea var. crist. rimes D deniers Dryo- 
hort. mit 80 Chromosomen (DöPPp tum gracile. C Dryopteris paleacea (Schweiz). 


1933). Gegen Autopolyploidie un i Lastrea an (Bot. Garten 


spricht das Ausbleiben der Paarung a ve (England). F un er 
in den Sporenmutterzellen dann, Moore (Bot. Garten München). 
wenn vorher keine Restitutions- 

kernbildung stattgefunden hat (Typus III). Daher führe ich die genannte 
Chromosomenzahl auf einen Bastardierungsvorgang zurück. Die Be- 
schaffenheit des Blattrandes, der schwach gezähnt ist und daher bis 
zu einem gewissen Grade ein Merkmal von Dryopteris Filix-mas auf- 
weist, scheint diese Auffassung zu stützen (Abb. 44 D). 

Außer denjenigen Varietäten, die auf Grund ihrer vegetativen Merk- 
male und der Besonderheiten ihres Entwicklungszyklus von Dr. paleacea 
abgeleitet werden müssen, gibt es zweifellos solche, die von Dr. Filiz-mas 
abstammen. Das sind diejenigen Varietäten, die normale sexuelle Fort- 
pflanzung und normale Sporangienverhältnisse, d.h. Bildung von 
16 Sporenmutterzellen ohne vorherige Restitutionskernbildung, auf- 
weisen. Bezüglich der Blattgestaltung können solche Varietäten den- 
jenigen, die sich von Dr. paleacea herleiten lassen, sehr ähnlich sein. Bei 
genauer Betrachtung zeigen jedoch die Blätter Merkmale des Wurmfarns. 
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Ich habe eine derartige Form genauer untersucht, die ich unter der 
Bezeichnung Aspidium filix-mas var. cristatum gracile von der Firma 
Wirtz und Eicke, Frankfurt a. M.-Rédelheim, bezogen habe. Bei ihr 
fand ich Archegonien, sexuelle Fortpflanzung, reguläre Sporangien- 
verhältnisse sowie ein Indusium wie bei Dr. Filix-mas (Abb. 45 B). 

Außerdem gibt es noch weitere Varietäten, die sich ebenso verhalten!. 
Bei der Bezeichnung der Varietäten, die ja in großer Zahl in den Bota- 
nischen Gärten anzutreffen sind, wäre also genau darauf zu achten, ob 
sie zu Dr. Filix-mas oder zu Dr. paleacea gehören. 

Die hier mitgeteilten Auffassungen sind noch einmal in einem Schema 
übersichtlich dargestellt. Es ist angenommen, daß Dr. paleacea aus einer 
ursprünglichen Form von Dr. Filiz-mas entstanden ist. Für die nahe 
Verwandtschaft dieser beiden Farne spricht neben der äußeren Ähnlich- 
keit die Kreuzbarkeit, über die in einer späteren Arbeit zu berichten 
sein wird. Als Chromosomenzahl für die Stammform wurde 65 an- 
genommen; dies soll jedoch nur die ungefähre Zahl darstellen. Die wirk- 
liche Zahl ist nicht genau bekannt (vgl. DE LiTARDIÈRE 1921). Ähnliche 
Zahlenwerte geben YAMANOUCHI für Dryopteris mollis (64—66), ALLEN 
für Polystichum falcatum (60—65) und Stem für Dryopteris hirtipes 
(60—65) an?. Vielleicht kommt die Zahl 64 der Wirklichkeit am nächsten, 
die ihrerseits wieder auf die Zahl 32 (vielleicht auch 16?) zurückgeführt 
werden könnte; diese ist bei verschiedenen Polypodiaceen angegeben 
worden. 

Das Schema könnte für eine Reihe verschiedenartiger Tatsachen eine 
Erklärung geben, z. B. für das Auftreten von Apogamie und Restitutions- 
kernbildung bei verschiedenen Formen, für das verschiedene Verhalten 
verschiedener Varietäten untereinander sowie für das Vorhandensein 
verschiedener Chromosomenzahlen. Bemerkt sei noch, daß sich die für 
Dr. Filix-mas und Dr. spinulosa angegebene Zahl 65 auf die Gameto- 
phytgeneration bezieht. 

Als Ausgangsform ist eine ursprüngliche Form von Dr. Filix-mas mit 
etwa 65 Chromosomen angenommen, aus der durch Genmutation Dr. 
paleacea mit 65 Chromosomen entstanden sein mag. Vielleicht ist heute 
noch eine derartige Form von Dr. paleacea auffindbar (vgl. S. 519). Von 
dieser ursprünglichen Dr. paleacea leite ich einerseits durch Heteroploidie- 
und Genmutation Dr. paleacea var. crist. hort. (80 Chromosomen; A) 
andererseits durch Kreuzung mit Dr. spinulosa (n = 65; vgl. Tabelle 2) 


1 Bei 9 Varietäten aus den Botanischen Gärten Göttingen und München, die 
auf Grund der Blattbeschaffenheit offensichtlich zu Dryopteris Filix-mas gehören, 





stellte ich Fehlen der Apogamie und Vorhandensein von Archegonien fest. Falls 
sich dies noch weiterhin an anderen Objekten bestätigen sollte, so könnte man 
auf Grund von äußeren Blattmerkmalen aussagen, ob die betreffende Form normale 
sexuelle Fortpflanzung oder Apogamie in Verbindung mit Restitutionskern- 
bildung aufweist. 

2 Literatur bei TiscHhLer, Tabulae Biologicae IV, VII, IX. 
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Dr. remota mit 130 Chromosomen (B), durch Kreuzung mit Dr. Filix-mas 
»Zwischenformen‘ zu Dr. Filiz-mas(C) mit ebenfalls 130 Chromosomen ab 
(vgl. Abschnitt B, III). Diese Zahl habe ich ja für eine Pflanze aus der 
Schweiz ermittelt (vgl. Abschnitt A, I). Ferner ist von der urspriinglichen 
Dr. Filix-mas (n = 65) durch Heteroploidiemutation die mit n = 80 
Chromosomen versehene Dr. Filix-mas hergeleitet!. Sowohl Dr. Filix-mas 
wie die direkt durch Genmutation(en) daraus entstandenen Varietäten 
haben die normale Fortpflanzungsweise beibehalten. Bezüglich der Ent- 
stehung solcher Varietäten, die wie die var. polydactyla Dapps Apogamie 
und Restitutionskernbildung besitzen, außerdem aber Archegonien auf- 
weisen, sind zwei Möglichkeiten denkbar (D und E) nämlich einmal die 
Ableitung von einer Zwischenform (E), falls dieselbe Archegonien besitzt 
(vgl. oben), andererseits Kreuzung einer Varietät von Dr. Filix-mas 
mit Dr. paleacea (D). Welche davon im einzelnen Fall zutrifft, dürfte 
kaum zu entscheiden sein. 

Eine Reihe einzelner Punkte des Schemas bedarf natürlich noch einer 
näheren Prüfung. Trotzdem sollte der Versuch nicht unterbleiben, in 
eine Fülle von Tatsachen eine gewisse Ordnung hineinzubringen. 





Zusammenfassung. 

1. An Material von Dryopteris paleacea von verschiedenen Standorten 
Deutschlands und der Schweiz wurden Apogamie und Restitutionskern- 
bildung festgestellt. Hierin sowie bezüglich der sonstigen in den Sporangien 
beobachteten Eigentümlichkeiten besteht eine auffallende Übereinstim- 
mung mit Dr. remota. Die an einem Exemplar aus der Schweiz ermittelte 
Chromosomenzahl beträgt ungefähr 130. 

2. Die früher (Dörr 1932) an Dryopteris remota erhaltenen Befunde 
konnten an Material verschiedener Herkunft (Schwarzwald, Schweiz, 
Pyrenäen, Botanischer Garten München) bestätigt werden. Auch war 
die bei einer aus dem Schwarzwald stammenden Pflanze ermittelte 
Chromosomenzahl die gleiche wie die früher gefundene (etwa 130). 

3. Die in einer früheren Arbeit (Dörr 1933) untersuchte, damals als 
Aspidium filix mas var. cristatum hort. bezeichnete Varietät muß als 
Varietät von Dryopteris paleacea aufgefaßt werden (Dr. paleacea var. 
cristata hort.). 

4. Die zwischen Dryopteris Filix-mas und Dryopteris paleacea var. 
crist. hort., also zwischen einem geschlechtlichen und einem apogamen 
Farn vorgenommene Kreuzung ergab eine Anzahl von Bastardpflanzen, 
die folgende Eigentümlichkeiten erkennen ließen: 

a) Die Pflanzen zeigen an der Blattspitze und an der Spitze der 
Fiederchen keine Gabelung. 


1 Das entsprechende ist für Dryopteris spinulosa denkbar (vgl. Tabelle 2). 
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b) Die Beschaffenheit des Indusiums und des Blattrandes ist im 
wesentlichen die gleiche wie bei Dryopteris paleacea. 

c) Sporangieninhalt und Sporen sind meistens degeneriert, ein hoher 
Prozentsatz von Sporen ist nicht keimfähig. Die Fertilität ist daher 
geringer als die der Elternpflanzen. 

d) Die Zahl der Sporenmutterzellen im Sporangium beträgt mei- 
stens 16. Die Reifeteilungen verlaufen in den in 16-Zahl auftretenden 
Sporenmutterzellen gestört, wahrscheinlich infolge mangelhafter Paarung 
der Chromosomen. Fertile Sporen liefern diese Sporenmutterzellen nicht. 

e) In geringer Zahl treten Sporenmutterzellen vom Typus I und II 
auf. Die ersteren sind größer als die vorher unter d erwähnten Sporen- 
mutterzellen und sind höchstens in 8-Zahl vorhanden; sie entstehen 
nach Restitutionskernbildung, im Gegensatz zu den unter d genannten 
Sporenmutterzellen. In ihnen finden normale Reifeteilungen statt; sie 
allein liefern fertile Sporen. 

f) Die aus diesen hervorgehenden Prothallien haben zweifellos, 
wie die Entstehungsweise der Sporen zeigt, etwa 80 Chromosomen von 
Dryopteris Filix-mas und ebenfalls ungefähr 80 von Dryopteris paleacea 
var. crist. hort., im ganzen also ungefähr 160 Chromosomen. Dies ergibt 
sich auch aus der Zellgröße der Prothallien im Vergleich zu derjenigen 
der Prothallien der elterlichen Arten. Sie besitzen also die gleiche Anzahl 
von Chromosomen wie die F,-Sporophyten. 

g) Die Prothallien sind sämtlich apogam, trotzdem sie zweifellos eine 
Anlage (oder mehrere Anlagen?) für die Entstehung von Archegonien 
enthalten. 

h) Eine Mendelspaltung findet nicht statt. Die Bastardpflanzen, 
d. h. die F,-Sporophyten besitzen also eine gleichförmige Nachkommen- 
schaft. 

5. Die an diesem Bastard gewonnenen Ergebnisse sowie verschiedene 
Überlegungen lassen es als nicht ausgeschlossen erscheinen, daß es sich 
bei der in der Schweiz und Deutschland vorkommenden Dryopteris 
paleacea um Bastarde zwischen einer ursprünglichen Form von Dryopteris 
paleacea mit etwa 65 Chromosomen und Dryopteris Filix-mas, ebenfalls 
mit 65 Chromosomen (im Gametophyten), handelt. 

6. Es werden die Gründe dafür auseinandergesetzt, daß der eine Elter 
von Dryopteris remota nicht, wie in der floristischen Literatur angegeben 
wird, Dryopteris Filix-mas, sondern Dryopteris paleacea und zwar in 
einer ursprünglichen Form mit 65 Chromosomen ist. Diese Auffassung 
ergibt sich aus cytologischen Befunden sowie aus den Verbreitungs- 
verhältnissen von Dr. paleacea und Dr. remota. 

7. Die an dem experimentell erzeugten Bastard Dryopteris Filix-mas x 
Dr. paleacea var. crist. hort. gewonnenen Ergebnisse sowie die Annahme, 
daß der eine Elter von Dr. remota in Dr. paleacea gegeben ist, erklären 

35* 
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zwanglos die bis ins Einzelne gehende Ubereinstimmung im Entwick- 
lungsgang, besonders aber hinsichtlich der cytologischen Verhältnisse in 
den Sporangien dieser beiden letztgenannten Farne. 

8. Das verschiedene Verhalten der Blattvarietäten von Dryopteris, 
von denen die einen sexuelle Fortpflanzung und normale Sporangien- 
verhältnisse, die anderen Apogamie und Restitutionskernbildung zeigen, 
wird dadurch erklärt, daB die ersteren von Dryopteris Filix-mas, die 
letzteren von Dryopteris paleacea oder vua Bastarden zwischen Dr. Filix- 
mas und Dr. paleacea abstammen, vielleicht auch als Bastarde zwischen 
Dr. paleacea und einer Varietät von Dr. Filix-mas aufzufassen sind. 

9. Die Behauptungen von FARMER und Diesy (1907) bezüglich Kern- 
wanderung und Kernverschmelzung in den Prothallien von Lastrea pseudo- 
mas (Dryopteris paleacea) var. polydactyla Dapps und var. WILLS, sowie 
ihre Behauptung, die Verschmelzung von Eikern und Spermakern werde 
bei den genannten Varietäten durch eine Verschmelzung zweier Kerne 
von vegetativen Prothalliumzellen ersetzt, konnte nicht bestatigt werden. 
Vielmehr zeigten diese Farne als Varietäten, die sich von Dr. paleacea, 
vielleicht auch von Kreuzungen zwischen Dr. Filix-mas oder einer 
Varietät dieses Farns und Dr. paleacea herleiten, das durch das Schema 
auf S. 486 gekennzeichnete Verhalten hinsichtlich Apogamie und Resti- 
tutionskernbildung. Ein Befruchtungsvorgang findet in den Prothallien 
nicht statt. Die Befunde von FARMER und Dicsy werden auf Grund 
eingehender Untersuchungen und kritischer Überlegungen als Artefakte 
gedeutet. 


Dem Reichsforsch at und der Deutschen Forschungsgemeinschaft sowie 
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dem Universitätsbund Marburg danke ich für Unterstützung der vorliegenden Arbeit. 
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ÜBER DIE JAHRESPERIODIZITÄT IN DER ENTWICKLUNG 
DER LAUBMOOSE'. 


Von 
LEOPOLD LACKNER. 


Mit 81 Textabbildungen (100 Einzelbildern‘\. 
(Eingegangen am 28. März 1939.) 


A. Einleitung. 

Die periodischen Erscheinungen im Wachstum der Laubmoose sind 
abhängig von dem Zusammenwirken zahlreicher von innen oder außen 
her wirkender Kräfte, unter deren mannigfachem Wechselspiel jede Art 
einen Gametophyten und Sporophyten von charakteristischer Gestalt 
ausbildet. Ehe man aber daran gehen kann, diesen Wachstumsrhythmus 
ursächlich zu erklären, muß man seinen Ablauf und seine Einpassung 
in eine bestimmte Umwelt genau beschrieben haben. Unter solchen 
Gesichtspunkten stellte MEUSEL (36) ein System der Wuchstypen auf. 
bestimmten ARNELL (1) und GRIMME (13) die Geschlechts- und Sporen- 
reife zahlreicher Arten, verfolgte HAGERUP (15) die Rhythmik des vege- 
tativen Triebes. In ähnlicher Weise gibt die vorliegende Arbeit für die 
ostpreußischen Laubmoose zunächst ein Bild davon, wie das Wachstum 
des Gametophyten und Sporophyten gestaltlich und zeitlich in den 
Wechsel der Jahreszeiten eingespannt ist. Darüber hinaus wird die 
Periodizität im Wachstum der Moose auf ihre Abhängigkeit von inneren 
und äußeren Faktoren betrachtet, wieweit z. B. bestimmte Vorgänge an 
einen bestimmten Standort, jährliches Schwanken der Außeneinflüsse, 
bestimmte geographische und Höhenlage gebunden sind oder autogenen 
Charakter tragen. 

Ursprünglich war geplant, in erster Linie die Mittelstellung der 
Lebensverhältnisse ostpreußischer Laubmoose zwischen denen Mittel- 
deutschlands und Mittelschwedens zu untersuchen. Da der in den beiden 
letzten Gebieten erarbeitete Vergleichsstoff (s. S. 535) aber erst wenig 
umfangreich ist und ungenügend gesichert erscheint, wurden nur all- 
gemeine Schlußfolgerungen daraus zu einem Vergleich mit den ost- 
preußischen Verhältnissen herangezogen. 


B. Untersuchungsmaterial und -methoden. 
1. Das Untersuchungsmaterial ARNELLs und GRIMME». 


ARNELL beobachtete in den Jahren 1868—1875 etwa 600 Laubmoosarten in 
Skandinavien (1, S.2—3). Nach meiner Auszählung geben seine Protokolle 1200 
Einzelbeobachtungen für die Befruchtungszeit von 548 Arten an, dabei für 152 Arten 
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nur je eine Beobachtung des Reifezustandes der Geschlechtsorgane. Für 131 Arten 
bestimmte er die Geschlechtsreife nur aus dem Vergleich mit nahe verwandten 
Arten (,,ex analogia“). Die Befruchtungszeit der restlichen 280 Arten ist also 
durchschnittlich durch je 4 Beobachtungen gesichert. Aber auch bei diesen Arten 
sind zahlreiche Protokolle (z. B. bei den Orthotrichaceae) zu lückenhaft, als daß 
man danach die Befruchtungszeit derartig genau festlegen könnte, wie ARNELL es 
vornahm (s. S. 600). Über die Sporenreife fehlen ausführliche Protokolle. 

GRIMME (13) untersuchte in den Jahren 1894-1899 204 Laubmoosarten, 
größtenteils in der Umgebung von Eisenach und Melsungen (südlich von Kassel). 
396 Beobachtungen über die Geschlechtsreife verteilen sich auf 153 Arten mit 
durchschnittlich 2,2 Beobachtungen und auf 51 Arten mit je einer Beobachtung. 
Für die Sporenreife wertete er 561 Einzelbeobachtungen aus. 

Die kritische Durchsicht dieser Protokolle läßt die Vermutung aufkommen, 
daß die Periodizität der Geschlechts- und Sporenreife durch GRIMMEs Angaben in 
vielen Fällen nur unzureichend erfaßt wird (vgl. z. B. die Protokolle Nr. 49, 115, 
164, 167). Deshalb halte ich die Kritik GRIMMEs an den Angaben deutscher Moos- 
floren über die Sporenreife (13, S.15) für unberechtigt (bis auf die Kritik der 
Angabe LimrricHTs über die Sporenreife von Dicranum scoparium). 


2. Das eigene Untersuchungsmaterial. 

Die eigenen Angaben über das Verhalten von 172 Laubmoosarten! 
stützen sich auf rund 3400 Freilandbeobachtungen über das Wachstum 
der Sporogone und die Sporenreife und auf etwa 2600 Einzelprotokolle 
über Anlage, Entwicklung und Reife der Geschlechtsorgane sowie das 
Verhalten des vegetativen Triebes. Für 162 Arten wurde aus etwa 
1250 Protokollen die Befruchtungszeit bestimmt; dabei wurden 8 Arten 
nur einmal, die übrigen 154 aber durchschnittlich etwa 8mal zu ver- 
schiedenen Zeitpunkten während der Befruchtungszeit, sowie kurz vor- 
und nachher untersucht. Etwa 1360 Beobachtungen wurden über die 
Sporenreife von 138 Arten angestellt (dabei sind ebenfalls nur Beob- 
achtungen während der Zeit des Sporenstreuens sowie kurz vor- und 
nachher eingerechnet). Etwa 95% aller Beobachtungen stammen aus 
dem Samland, im Bereiche der Kreise Fischhausen und Königsberg. 
Zur Ergänzung und zum Vergleich diente Material aus den Kreisen 
Ortelsburg, Neidenburg, Elbing, Pr. Holland und Heilsberg. Über die 
Hälfte des ausgewerteten Materials ist 1937 gesammelt worden, der 
übrige Teil 1935—1936 und 1938. 


3. Untersuchungsmethoden. 

1. Die im Samland gelegenen Standorte, vor allem die Waldgebiete 
zwischen Moditten und Vierbrüderkrug, um Groß-Raum, zwischen 
Marienhof und Drugehnen sowie die Wolfsschlucht bei Warnicken und 
die Ostseeküste zwischen Warnicken und Rauschen, lagen räumlich so 
verteilt, daß die dort wachsenden Arten im Laufe von 2—3 aufeinander- 
folgenden Tagen zu Beginn und vielfach auch um den 15. Tag jedes 


1 Die Gesamtzahl der bisher in Ostpreußen gefundenen Laubmoosarten beträgt 
396 (5). 
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Monats beobachtet oder eingesammelt werden konnten!. Je nach der 
besonderen Fragestellung wurden grôBere oder kleinere Ausschnitte des 
Standortes einer Art ausgewertet. Beobachtungen über das Wachstum 
der Sporogone und des vegetativen Triebes konnten meist sofort am 
Standort aufgezeichnet werden ; der Entwicklungszustand der Geschlechts- 
organe wurde immer erst an eingesammelten Rasen unter Binokular und 
Mikroskop festgestellt. 

2. Für die Bezeichnung der Eigenart im Wachstum des Moosgameto- 
phyten wurden die von MEUSEL (36) eingeführten Begriffe (Protonema-, 
Rhizoid-, Rhizoidstrangmoose, basitone, akrotone und terminale Inno- 
vationssprosse u. a.) übernommen. — Während Hacerup (15) seine 
Beobachtungen über einen doppelten jährlichen Moostrieb (,,Friihlings‘‘- 
und .,.Sommertrieb“) fast ausnahmslos auf ausdauernde akrokarpe Arten 
mit akrotonen Erneuerungssprossen gründete, beobachtete ich auch die 
Periodizität der übrigen Wuchstypen; so wurde auch an Protonema- 
und Rhizoidmoosen das Wachstum des Primärsprosses, der mit einem 
Gametangienstand abschließt, verfolgt. Bei ausdauernden Arten mit 
akrotoner und basitoner Innovation legte ich fast ausschließlich Wert 
auf den Wachstumsrhythmus der Erneuerungstriebe, welche die fertilen 
Sprosse übergipfeln. Bei pleurokarpen Arten, für die auch HAGERUP (15) 
nur einen einfachen Jahrestrieb feststellte, wurde in einzelnen Fällen 
versucht, das Längenwachstum der Hauptachse durch Messungen zu 
bestimmen. (Markierung des unteren Meßpunktes durch die enge Schlinge 
eines dünnen Seidenfadens; über die Schwierigkeiten des Messens vgl. 
Hacervup, 1935, S.53.) Allgemein wird das Längenwachstum des 
Gametophyten als vegetativer Trieb bezeichnet; je nach der Jahreszeit, 
in der er seine stärkste Streckung erfährt, heißt er Frühlings-, Sommer- 
trieb usw. 


3. Für die Feststellung der Anlage der Geschlechtsorgane wurden min- 
destens 8—10 Scheitel von Gametangialsprossen eines Rasens unter dem 
Binokular von den verdeckenden Blättchen befreit und dann unter dem 
Mikroskop betrachtet. In manchen Fällen empfiehlt sich ein Aufhellen 
mit Chloralhydrat (Mnium, Polytrichum), meist genügt jedoch ein 
leichtes Aufpressen des Deckgläschens, das Bild einigermaßen klar werden 
zu lassen. In der ersten Zeit wurden in weitem Maße Mikrotomschnitt- 
serien angefertigt, doch kann man nach einiger Übung auch durch 
Präparation die jüngsten Stadien der Geschlechtsorgane nachweisen. 

Die Schwierigkeit, solche jungen, morphologisch noch nicht unter- 
scheidbaren Antheridien und Archegonien auseinanderzuhalten, läßt sich 
bei (im Sinne Limpricuts) zweihäusigen Arten leicht vermeiden. Man 
muß nur darauf achten, daß man Scheitel von Erneuerungssprossen 


ı Für die Nachbestimmung zahlreicher Arten bin ich Herrn Hauptlehrer 
L. Dizrzow zu großem Dank verpflichtet. 
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solcher Stämmchen untersucht, die vorjährige Antheridien oder Arche- 
gonien enthalten. Bei autözischer und parözischer Geschlechtsverteilung 
hat man darauf zu achten, ob die jungen Anlagen am Haupt- oder Seiten- 
sproß, bzw. am Scheitel oder hinter den scheitelständigen Hüllblättern 
stehen. Nur bei synözischer Geschlechtsverteilung und bei einhäusigen 
pleurokarpen Arten, bei denen die $ und ? Gametangialsprosse nicht 
regelmäßig an der Hauptachse angeordnet sind, lassen sich die jüngsten 
Anlagen nicht eindeutig als mämnlich oder weiblich erkennen. In solchen 
Fällen kann man sich einmal dadurch helfen, daß man diese einhäusigen 
Arten mit ökologisch und systematisch nahestehenden zweihäusigen 
Arten vergleicht und so den Beginn der Archegonentwicklung abtrennt. 
Treten die ersten, schon morphologisch unterscheidbaren, halbwüchsigen 
Archegonien auf, so darf man daraus schließen, daß außerdem bereits 
sicherlich eine größere Anzahl junger Archegonien angelegt ist, die erst 
auf älterem Stadium von den Antheridienanlagen unterschieden werden 
können. 


Die Tatsache, daß bei einigen Arten die Anlage von Antheridien schon lange 
vor der Geschlechtsreife einsetzt, etwa bei Arten mit Frühjahrsbefruchtung schon 
im Herbst des Vorjahres, erwähnen bereits HOFMEISTER (18, S.574), ARNELL 
(1, S. 11, 86, 117), GRIMME (13, S. 4), VAUPEL (55, S. 349) und GERSTNER (9). —- 
Bei mehreren Arten von Grimmia, Ulota und Orthotrichum beobachtete GRIMME 
außerdem während des ganzen Jahres fast vollständig ausgebildete Antheridien 
(13, S.4). Die Entwicklungsdauer der Archegonien hielten aber beide Forscher 
für zeitlich stärker begrenzt; junge Archegonien weisen nach ARNELL „immer 
auf eine kurz bevorstehende Befruchtungszeit hin (1, S. 12). 


4. Die Befruchtungszeit (= Zeit der Geschlechtsreife!) wurde größten- 
teils nach den bei ARNELL und GRIMME angeführten Gesichtspunkten 
bestimmt (13, S.4—8). Die Anschauung, daß in der Entwicklung be- 
griffene Archegonienstände auf eine kurz bevorstehende Befruchtungszeit 
hindeuten, gilt nicht allgemein (s. 8. 577). 


Auch aus der Größe junger Sporogone wurde auf eine vorhergegangene Be- 
fruchtung zurückgeschlossen [wie bei GRIMME (13) wurde nur die Länge des ver- 
dickten Archegonbauches gemessen]. Bei den meisten Arten haben junge Sporogone 
im Alter von höchstens 2 Wochen eine meßbare Mindestgröße von 0,12—0,3 mm; 
nur die Sporogone der kräftigeren Brya, Mnia, Rhodobryum und der Polytrichaceae 
sind größer (0,34—0,58 mm). Das weitere Längenwachstum der Sporogone ist 
von Art zu Art, von Standort zu Standort zu verschieden, als daß es einen ein- 
deutigen Rückschluß auf die Befruchtungszeit zuließe. GRIMMEs Angabe, daß .,bei 
vielen Arten die Sporogone nach Ablauf eines Monats bis 1 mm, am Ende des 
zweiten bis etwa 2 mm lang geworden sind ‘‘(13, S. 8), ist durch zahlreiche Aus- 
nahmen einzuschränken: Raschwüchsige große Arten erreichen diese Sporogon- 
länge schon früher (Pogonatum urnigerum nach 1 Monat 3—6 mm), langsam- 
wüchsige kleine Arten erst viel später, z. B. 


1 Der alte Name „Blütezeit‘‘ ist aus den gleichen Gründen wie der Name 
..Blüte‘ für Gametangienstand abzulehnen (vgl. GöBEL, 1930, Bd. II, S. 985, 
Fußnote 2). 
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8 al Beginn der 
[perggamatersoroeonitne| armen an 
Dicranella heteromalla . . . . . . . . 51/2 0,2—0,25 Sept. 
Grimmia Frage + ae ee 5 1 Dez. 
Mehrere Ulota- und Orthotrichum-Arten 7—10 1 Sept. bis Dez. 
Isothesium viviparum ........ 9—10 1 Aug. 
Neckera pennata. . . . . . . . . . . 3— 8 1 ‘i 
Pylaiea polyantha. ......... 6— 8 1—2 m 


Die Ursache dieses geringen Streckungswachstuins ist bei einem Teil der an- 
geführten Arten zunächst einmal durch die erblich festgelegte geringe Setenlänge 
bedingt; dazu treten als äußere Faktoren noch die Wachstumsh ung durch den 
trockenen Standort und die ungünstige Lage der Befruchtungszeit im Herbst und 
im Winter. 

Die älteste Anregung zur Untersuchung der Dauer der Geschlechtsreife stammt 
von H. v. KLINGGRäFF (24, S. 345), der auch die ersten aber nur teilweise richtigen 
Befruchtungszeiten ostpreußischer Laubmoose mitteilt. Einen Überblick über das 
ältere Schrifttum geben ARNELL und GRIMME (1; 13). ARNELL bestimmte die Dauer 
der Befruchtungszeit eines Rasens auf 1—2, selten 4 Wochen. Als Arten mit lang 
dauernder Geschlechtsreife (2—3 Monate) erwähnt er Chrysohypnum stellatum, 
Amblystegium serpens und Pseudoleskea catenulata (1, 8. 16—17). — In GRIMMEs 
Tabellen zieht sich bereits bei 8% aller Arten die Befruchtungszeit auf 3, 4, 6, 7 
oder 9 Monate auseinander, bei etwa 38% auf 2 Monate und bei etwa 48% auf 
1 Monat (vgl. Kritik der Protokolle S. 535). Die Angaben KrıEGErs und Warns- 
TORFs stimmen mit denen GRIMMEs weitgehend überein (28; 58). WaARNSTORFs 
Beobachtung, die Zeit der Geschlechtsreife „sei bei einjährigen Arten auf einen 
kurzen Zeitraum, bei perennierenden auf viel längere Zeit bemessen‘ (58, S. 26), 
konnte an ostpreußischem Material nicht bestätigt werden (vgl. dazu Abb. 17, 
Fissidens bryoides, Phascum und Pottia, alle „einjährig‘‘). — Vereinzelte Angaben 
anderer Verfasser über die Befruchtungszeit der Moose sind im systematischen 
Teil erwähnt. 

Die Geschlechtsreife der Sphagnales (Tab. 4) liegt in Ostpreußen in den Monaten 
Februar bis April, unterscheidet sich alsc nicht von den Verhältnissen in anderen 
Teilen Mitteleuropas (8; 31; 13; 43; 58). Eine Herbstbefruchtung (31, Bd. I, S. 97) 
konnte an ostpreußischem Material bisher nicht festgestellt werden. 


5. Vom Wachstum der jungen Sporogone wurde zunächst die Streckung 
der Seten verfolgt (Auftreten der Stadien: Seta kurz, halb- und voll- 
ständig gestreckt). Hat die Seta ihre endgültige Länge erreicht, so beginnt 
der oberste Teil des Sporophyten zur Kapsel anzuschwellen (28, S. 199). 
Dieser zeitlich sehr genau festlegbare Wachstumsvorgang geht sehr 
rasch vor sich. Die Kapsel kann schon nach einem Zeitraum von wenig- 
stens einer Woche (Bryum argenteum, Fissidens bryoides) oder 2 (bis 4) 
Wochen (Dicranum scoparium, Pogonatum aloides, Hypnum cupressi- 
forme) ihre Endgröße erreicht haben, ist dann aber noch vollständig grün. 
Je weiter in ihrem Innern Sporen- und Peristombildung fortschreiten, 
desto mehr schlägt ihre Farbe meist über Olivbraun weiter ins Bräun- 
liche, Gelbliche oder Rötliche um. Bei vielen Arten zeigten halbreife 
Kapseln noch einen lebhaften Glanz, z. B. Dicranella, Dicranum, Mnium, 
Climacium, viele Iso- und Hypnobryales, der mit zunehmender Aus- 
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trocknung der reifenden Kapsel meist verlorengeht (Ausnahme: Lepto- 
bryum piriforme). 

6. Als Sporenreife wird in der vorliegenden Arbeit bei den deckel- 
friichtigen Moosen die Zeit vom Deckelabwurf bis zur vélligen Entleerung 
der Kapsel verstanden (ähnlich 1, 8.21 und 13, S. 16), bei kleisto- 
karpen Arten die Zeit, in der die Sporen durch Zerfall der verfaulenden 
Kapselwand frei werden. 

Der Deckelabwurf erfolgt gewöhnlich kurze Zeit nach dem Ausreifen 
der Kapsel, in mehreren Ausnahmefällen dagegen erst Monate nachher 
(zum Teil Funaria hygrometrica, Bryum warneum, B. intermedium, 
B. pallens, Rhodobryum und Polytrichum attenuatum (vgl. 58, 8. 47, 269; 
12, S. 213). Bei diesen Ausnahmen und den kleistokarpen Formen ver- 
liert der angegebene Begriff der Sporenreife seinen Sinn. Auch in älteren 
Arbeiten wird diese Tatsache erwähnt, z. B. von BROTHERUS für Pogo- 
natum aloides: ,,Sporenreife im Spätherbst, Entdeckelung im Februar 
und März“ (3, S. 595). Wieweit in solchen Fällen die in der anscheinend 
reifen geschlossenen Kapsel enthaltenen Sporen bereits keimfähig sind, 
ist mir unbekannt. 

In älteren Moosfloren ist der Begriff der Sporenreife noch nicht deutlich um- 
grenzt. So schreibt z.B. HüBENneER über Grimmia apocarpa: „Fast das ganze 
Jahr Frucht tragend‘ und für Fissidens tazifolius: „trägt ... im Spätherbste und 
Winter Früchte‘ (20, S.163 u. 223). Aber in jüngeren Werken wie denen von 
LIMPRICHT, JURATZKA, WARNSTORF, ROLL, BROTHERUS, MÖNKEMEYER u. a. ist 
die Sporenreife bereits genauer festgelegt, wenn man auch nicht unbedingt sicher 
ist, ob die Verfasser damit die Zeit des Deckelabwurfs oder des Auftretens reifer 
Sporogone bezeichnen; WARNSTORF gibt an, daß beide Vorgänge, von einigen Aus- 
nahmen abgesehen, gleichzeitig eintreten (58, S. 46, 47, 269). Ob sich die Angaben 
der Spezialfloren über die Sporenreife auf eigene Beobachtungen der Verfasser 
oder Angaben umfassender Werke stützen, muß dahingestellt bleiben; Bemer- 
kungen wie ,,Sporenreife bei uns im Juni bis Juli‘ (58, 8. 358; ähnlich S. 449, 
461) oder ,,Sporenreife Dezember bis März, in Thüringen im Marz“ (42, S. 217) 
finden sich jedenfalls selten. 

Aus einer größeren Anzahl deutscher Moosfloren (13; 23; 25; 30; 31: 
40; 42; 49; 58) stellte ich für alle Arten, deren Verhalten mir aus Beob- 
achtungen in Ostpreußen vertraut war, eine neue Zeitangabe für die 
Sporenreife auf. Offensichtlich unwahrscheinliche und zeitlich allzu 
ungenaue Angaben blieben unberücksichtigt; die Verhältnisse in alpinen 
Lagen wurden mit einbezogen. Mit diesem Deutschlandwert der Sporen- 
reife (vgl. Tabelle 4) habe ich im folgenden meine Beobachtungen in 


Ostpreußen verglichen (s. S. 605). 


4. Zeichenerklärung der Diagramme, Tabellen und Zeichnungen. 

a) Einen Überblick über meine Beobachtungen geben die Diagramme 
(vgl. Fußnote S. 541). Die Arten sind hier wie auch in den anderen Zu- 
sammenstellungen dieser Arbeit in der von MÖNKEMEYER (37) ange- 
wandten Reihenfolge und Artbezeichnung angegeben. 
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Für jede Art sind nach Möglichkeit sämtliche Beobachtungen (oft aus 
mehreren Jahren und von verschiedenen Standorten) eingetragen. — 
Durch einfache senkrechte Linien werden die Halbjahre, durch Doppel- 
linien die ganzen Jahre voneinander abgegrenzt; an der oberen waage- 
rechten Begrenzungslinie des Diagramms sind außerdem für jedes Jahr 
die Monatsgrenzen angedeutet. Die waagerechten Zeichen haben folgende 
Bedeutung: 

1. Schwarzer Block: Monate, in denen junge bis ausgewachsene 
Antheridienstände beobachtet wurden. 

2. Schräg schraffierter Block: Monate, in denen junge bis ausgewach- 
sene Archegonstände beobachtet wurden. 

3. Große leere Kreise: Befruchtungsmonate. Halbkreise beziehen sich 
auf Halbmonate, kleine Kreise auf Vorläufer und Nachzügler der Be- 
fruchtungszeit. 

4. Senkrecht schraffierter Block: In dieser Zeit vollzieht sich das 
Anschwellen des Sporogons bis zur Größe der Sporenkapsel. 

5. Große schwarz gefüllte Kreise: Sporenreifemonate; Halb- und 
Kleinkreise entsprechend wie bei 3. 

6. Die Entwicklungszit der Sporogone (bis zur Reife der letzten 
Kapseln) wird durch eine dicke waagerechte Linie dargestellt. 

7. Senkrechte Teilstriche auf und unter den Blöcken 1, 2 und #: 
Der durch den betreffenden Block versinnbildlichte Vorgang beginnt in 
manchen Rasen erst nach dem Zeitpunkt, den der Teilstrich angibt. Ein 
Klammerzeichen links von solchen Teilstrichen bedeutet bei Block | 
und 2, daß der versinnbildlichte Vorgang nur in Ausnahmefällen früher 
als zu dem durch den Teilstrich bezeichneten Zeitpunkte eintritt. Ein 
Klammerzeichen rechts des Teilstrichs (nur bei Block 4) gibt an, daß ein 
Anschwellen der Sporogone nur in Ausnahmefällen später als zu der 
durch den Teilstrich festgelegten Zeit vorkommt. 

Über den vegetativen Trieb, das Auftreten von Geschlechtsorganen 
während und nach der Befruchtungszeit sowie über die Dauer eines Ent- 
wicklungsvorganges in einem einzigen Rasen gibt das Diagramm keine 
Auskunft. — Zeitlich unvollständig beobachtete Vorgänge sind durch 
waagerechte punktierte Linien, fragliche durch ein Fragezeichen kenntlich 
gemacht. 

b) Einen Überblick über Befruchtungszeit, Sporenreife und Sporogon- 
entwicklungsdauer in Ostpreußen und die Sporenreife in Deutschland gibt 
Tab.4 (s. S. 606). Bei Vorläufern und Nachzüglern der Geschlechts- 
und Sporenreife sind die Zeitangaben in Klammern gesetzt. Die römischen 
Ziffern I und II vor Monatsnamen bedeuten: 1. und 2. Monatshälfte. 
Für jede Art ist außerdem die Anzahl der verwendeten Standorte (St.) 
und Beobachtungen (B.) angegeben. Arten, hinter deren Namen ein 
3- oder 2-Zeichen steht, wurden nur in 4 oder $ Rasen, Spezies mit einem 
‘‚-Zeichen nur steril beobachtet. Als Dauer der Sporogonentwicklung 
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wurde der Zeitunterschied zwischen Beginn der Befruchtungszeit und 
Beginn der Sporenreife sowie zwischen Ende der Befruchtungszeit und 
Ende der Sporenreife ermittelt. 

c) Die Beschriftung der Zeichnungen. Die verschiedenen Jahrestriebe 
sind mit rémischen Zahlen bezeichnet, und zwar derart, daB jeweils 
der älteste Jahrestrieb die Ziffer I besitzt. 

Bei akrokarpen Arten ist durch beigefiigte 3- und 9 - Zeichen außerdem 
angegeben, ob der Scheitel des Triebes schon mit mannlichen oder weib- 
lichen Geschlechtsorganen besetzt ist. Fehlt in einer Abbildung hinter der 
Ziffer des jiingsten Jahrestriebes noch das Geschlechtszeichen, so sind 
zu dem betreffenden Zeitpunkt noch keine Gametangien angelegt. An 
einem Teil der Abbildungen sind die Jahrestriebgrenzen durch waage- 
rechte gestrichelte Linien angedeutet. Werden im Laufe eines Jahres 
mehrere Erneuerungstriebe nacheinander angelegt, so sind sie in der 
Abbildung als a, b usw. gekennzeichnet. Um den Ansatz des jiingsten 
Jahrestriebes und die Aufeinanderfolge der übrigen Jahrestriebe deut- 
licher hervortreten zu lassen, sind in einem Teil der Abbildungen die 
Moosstämmchen teilweise unbeblättert dargestellt. Die Anlage des 
jüngsten Triebes, oft nur eine unauffällige Knospe, ist vielfach flächig- 
schwarz dargestellt. 

Bei pleurokarpen Arten deuten die 3- und 9 -Zeichen das Vorhanden- 
sein männlicher und weiblicher Kurztriebe an. 

Sp = Sporogon. 

Die Zeichnungen stellen die Mittelzustände von Rasenteilen des 
gleichen Standorts zu dem angegebenen Zeitpunkt dar; es wird also 
niemals die Entwicklung des gleichen Stämmchens zu verschiedenen 
Zeitpunkten wiedergegeben. 


C. Die Periodizität im Wachstum ostpreußischer Moose. 

1. Der gestaltliche und zeitliche Ablauf periodischer Erscheinungen. 

In diesem Kapitel sollen die Tatsachen, die in den Diagrammen und 
in der Tabelle am Schluß der Arbeit (Tab. 4) dargestellt sind, erläutert 
und ergänzt werden!. Sämtliche in Ostpreußen untersuchten Moosarten 
werden in systematischer Reihenfolge in ihrer Periodizität geschildert, 
ohne daß zunächst auf deren Ursachen näher eingegangen wird (Zu- 
sammenfassung der Ergebnisse s. S. 574). 


Fissidentales (Abb. 17, Nr. 1—3). 
Fissidens befolgt in verschieden strenger Form das Erneuerungswachstum durch 
basale Innovation oder durch Ausläufer mit Gametangialkurztrieben (36, S. 148-153). 


1 Im folgenden Kapitel wird in der Klammer hinter dem Namen der Ordnungen 
oder Familien auf die in Form von Diagrammen dargestellten Entwicklungsgänge 
hingewiesen (Abb. 17, 23, 44, 57, 58, 66); Geschlechts- und Sporenreife sämtlicher 
untersuchter Arten gibt Tab. 4; die laufenden Nummern dieser Tabelle und der 
Diagramme stimmen überein. 
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Das Wachstum des Erneuerungstriebes, das fast ausschlieBlich an 
F. taxifolius und F. bryoides beobachtet wurde, setzte gewöhnlich erst 
in den Monaten März-April ein. Junge Knospen ließen sich an manchen 
Rasen von F. tazifolius allerdings bereits Anfang Oktober feststellen. 
Das Wachstum der sterilen Ausläufer bei F. tazifolius reicht mindestens 
bis in den August. Junge Geschlechtsorgane beobachtete ich bei F. 
taxifolius schon im März und April, bei F. bryoides erst von Mai bis Juli 
(bei F. bryoides, var. impar dagegen schon im April). Für F. adiantoides 
liegt die Anlagezeit der Geschlechtsorgane wahrscheinlich im April (vgl. 
13, S. 25; 28, S. 182). 

Die Sporogonentwicklung kommt noch im gleichen Jahre, in dem die 
Befruchtung stattfindet, zum Abschluß. In den Monaten August bis 
Oktober wachsen die Kapseln aus, werfen jedoch erst Ende des Winters 
und im Frühling den Deckel ab [KLINGGRÂFFs Angabe für F. taxifolius 
(Sporenreife im Herbst) bezieht sich wahrscheinlich nur auf das Auf- 
treten ausgewachsener Kapseln (25, S. 134)]. 


Dicranales. 

Ditrichaceae (Abb. 17, Nr. 4—9). 

Die Vertreter der Gattung Pleuridium, die nicht längere Zeiträume hindurch 
untersucht werden konnten, verhalten sich in ihrem Wachstumsrhythmus an- 
scheinend ähnlich wie die kleinen Erdmoose aus der Familie der Pottiaceae. Die im 
Winter und zeitigen Frühling anschwellenden Sporogone (vgl. auch 13, S. 20) 
geben in Ostpreußen erst im Laufe des Sommers die Sporen frei. Der von Kiine- 
GRÄFF dafür auf den Mai festgelegte Zeitpunkt scheint mir unwahrscheinlich und 
zeitlich zu beschränkt (25, S. 111); 1938 konnten z. B. noch den Juni hindurch 
reife, nichtentleerte Kapseln von Pl. alternifolium beobachtet werden (vgl. auch 
28, S. 182). Die ebenfalls nur lückenhaft untersuchten Ditrichum-Arten schließen 
sich in ihrer Periodizität den ausführlicher beschriebenen Gattungen Ceratodon 
und Dicranelia an. Ditrichum tenuifolıum besitzt eine zeitlich eng begrenzte Ge- 
schlechts- und Sporenreife. Bei D. homomallum und D. tortile liegt die Befruchtungs- 
zeit später und ist länger ausgezogen, schwellen im nächsten Jahre auch die Sporo- 
gone erst später an; so verzögert sich die Sporenreife bis zum Herbst und Frühling. 

Bei Ceratodon purpureus (ausgesprochen akrotones Erneuerungs- 
wachstum) werden in Dänemark und auf den Faröern (vgl. die Abbil- 
dungen bei HAGERUP 1935, S.13) von Juli bis September und von 
Januar bis April zwei Sproßabschnitte gebildet, an denen die Blatt- 
form und -größe periodisch wechselt (,,Sommertrieb‘* und ,,Frühlings- 
trieb‘‘ HAGERUP:). 

In Ostpreußen konnten dazu folgende neue Beobachtungen gemacht 
werden: Die Knospen des Sommertriebes treten bereits im Juni auf, 
verdeckt von den Schopfblättern des vorjährigen Triebes (Abb. 9). Je 
nach der Eigentümlichkeit des Standortes und der Witterung der 
Sommermonate strecken sie sich schon im Juli oder erst im August und 
September (Abb.7, 8, 10). In männlichen Rasen kann in seltenen Fällen 
ab Mitte August, häufiger erst im September und Oktober der Scheitel des 
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Abb. 13. Abh. 14. Abh. 15. 
Abb. 1—11. Ceratodon purpureus. Abb. 1—8: à, 
Abb. 9—11: °. Abb. 1: 4. Okt. Abb. 2: 1. Dez. 37. 


Abb. 3: 14. Dez. 36. Abb. 4: 1. Dez. Am rechten 
Stammchen ist die kleine Knospe des Triebes IIb 
freigelegt. Abb. 5: 4. Marz. Knospe des Triebes Ib 
freigelegt. Abb. 6: 7. Mai. Abb. 7, 8: 21. Aug. 
Abb. 9: 18. Juni. Knospe des Triebes II freigelegt. 
Abb. 10—11: 21. Okt. Abb. 10: Einfacher fertiler 
Jahrestrieb (II ©). Abb. 11: Doppelter fertiler Trieb, 
in Abb. 11b entblättert dargestellt. Der Trieb II 
ist in Abb. 11a zwischen den Schopfblättern von 
Ib 2 verborgen. — Abb.5, 9 und 11b: 13x, übr. 
Abb.: 3x. Abb. 12—15. Dicranella heteromalla (?). 
Abb. 12: 4. Nov. Abb. 13: 5. Mai. Die Anlage des 
jungen Triebes (II) ist freigelegt. Abb. 14: 2. Juni. 
Abb. 15: 18. Aug. Trieb I ist unbeblättert darge- 
stellt. — Abb. 12—14: 13x, Abb. 15: 2x. Abb. 16. 
Dicranum scoparium (8). 2. Okt. 1,5. 
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Sommertriebes mit Antheridien besetzt werden (Abb. 1, 2, 3). An ande- 
ren Stämmchen wiederum treten männliche Geschlechtsorgane erst im 
Februar und März des nächsten Jahres auf. Aber in beiden Fällen fehlt 
ein ,,Frühlingstrieb“, der den im Herbst des Vorjahres mit einem Schopf 
größerer Blätter abschließenden Sproß monopodial fortgeführt hätte. In- 
dessen tritt aber gar nicht selten schon vor Beginn des Winters (Abb. 4) 
oder im zeitigen Frühling (Abb. 5) abermals eine Knospe unterhalb des 
jungen Antheridienstandes auf. Dieser Trieb kann ein verschiedenes 
Schicksal haben: Er bildet entweder von März bis Mai an seinem Scheitel 
Antheridien aus (Abb. 6), die noch in der sommerlichen Befruchtungszeit 
entleert werden und erzeugt dann einen neuen ,,Sommertrieb‘* (in Abb. 7, 
8. Trieb II und III), oder er bleibt steril, streckt sich erst im Sommer 
und ist von einem normalen ,,Sommertrieb‘ nicht mehr zu unter- 
scheiden. 

An weiblichen Gametophyten trat, obgleich die Archegonien erst ab 
Mitte April oder Mai sichtbar werden, ebenfalls kein morphologisch aus- 
gezeichneter Frühlingstrieb auf. Andererseits entstanden oft auch an 
weiblichen Pflanzen im Frühling abermals akrotone Innovationen, an 
denen im Juli Archegonien erschienen, welche im August und September 
befruchtet wurden (Abb. 11a, b). Obwohl in die Befruchtungszeit zwei 
verschieden alte Generationen von Geschlechtsorganen eintreten, kann 
man nicht von einer doppelten Befruchtungszeit sprechen; ein zeitlicher 
Einschnitt nach der Befruchtung der älteren Gametangiengeneration 
trat nicht auf. 

Die jungen Sporogone strecken ihre Seten im Herbst nicht bis zu 
voller Länge. Kurz oder halblang überwintern sie und überziehen in 
den Wintermonaten die ausgedehnten Ceratodonrasen unserer trockenen 
Heiden mit rötlichem Schimmer. Erst im Februar und März strecken 
sie sich zu endgültiger Länge. Das Hellgrün des apikalen Zuwachses 
hebt sich scharf von dem Rot des übrigen Setenteils ab. Von der zweiten 
Februarhälfte bis in den April wachsen die Kapseln heran und ab Mai 
streuen die Kapseln die Sporen aus; an windgeschützten grasigen Orten 
konnten noch bis in den August hinein stark streuende Rasen beobachtet 
werden. 

Ähnlich wie Ceratodon verhält sich auch Distichium montanum; Befruchtungs- 
zeit und Sporenreife sind aber enger begrenzt und eine Verdopplung des fertilen 
Triebes wurde nicht beobachtet. 

Die Seligeriaceae (aus Ostpreußen unbekannt) scheinen nach Angaben GRIMMEs 
und Krügers über Seligeria pusilla, S. tristicha und Blindia acuta (13, S. 25—26; 
28, S. 182) eine ähnliche Periodizität zu besitzen wie Ceratodon und Distichium: 
ob die Antheridien schon im Herbst angelegt werden, steht allerdings nicht fest; 
das Anschwellen der Sporogone erfolgt im Frühjahr. 

Dicranaceae (Abb. 17, Nr. 10—18). 

Das kleine kleistokarpe Erdmoos Pseudephemerum azillare ähnelt im 
Wachstumsrhythmus Phascum acaulon (s. 8.549). Noch im November 
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des Jahres nach der Befruchtungszeit war die Wand mancher reifer 
Kapseln zwar schon äuBerst morsch, aber noch nicht zerrissen. 

Innerhalb der Gattung Dicranella schließen sich D. rufescens und 
D. rubra weitgehend dem Wachstumstyp anderer kleiner Erdmoose an: 
Etwa im Mai erscheinen die zarten Jungsprosse der Gametophyten (aus 
basaler oder Rhizoidsprossung ?); von Mai bis Juli werden die Scheitel 
mit Geschlechtsorganen besetzt, die von der 2. Julihälfte bis Anfang 
September zur Befruchtung gelangen. Einen halben oder ganzen Monat 
später können die jungen Sporogone bereits ihre Seten gestreckt haben, 
so daß die Kapseln anschwellen. Diese wachsen im gleichen Herbst aus, 
werfen aber erst am Ende des Winters den Deckel. — D. heteromalla 
und D.cerviculata verhalten sich in dem Sporogonwachstum dagegen 
ähnlich wie Dicranum. Aus der von der 2. Julihälfte bis in den Oktober 
dauernden Befruchtungszeit gehen Sporogone hervor, die erst im Mai 
(D. cerviculata), Juni oder August (D. heteromalla) ihre Seten so weit 
gestreckt haben, daß die Kapseln anschwellen können. Die Sporenreife 
beginnt bei D. cerviculata schon im Herbst dieses Jahres, verzögert sich 
dagegen bei D. heteromalla in die Zeit von Januar bis April. Der akrotone 
Erneuerungstrieb bei D. heteromalla ist als kleine Knospe bereits im Herbst 
des Befruchtungsjahres zu beobachten (Abb. 12); seine eigentliche 
Streckung beginnt aber erst im Mai und Juni des nächsten Jahres, also 
in der gleichen Zeit, in der auch die Gametophyten von D. rubra und 
D. rufescens heranwachsen (Abb. 13—15). 

Die Dicranella-Arten weisen innerhalb eines Rasens meist große Einheitlichkeit 
der Entwicklungsstufe von Gametophyten und Sporophyten auf, welche Eigen- 
schaft MEUSEL als wesentlich für die „typischen Kurzrasen‘“ angibt (36, S. 263, 
Fußnote). 

Die Gattung Rhabdoweisia (aus Ostpreußen unbekannt) verhält sich wahr- 
scheinlich ähnlich wie Dieranum (vgl. 13, S.21; 28, 8.180); das gleiche gilt für 
Cynodontium strumiferum (sehr selten in Ostpreußen) und Dichodontium pellucidum 
(in Ostpreußen nur steril; vgl. 13, S. 21—22; 28, S. 180). 

Die Gattung Dicranum ist in ihrem Verhalten an Ceratodon anzu- 
schließen. Der akrotone Erneuerungstrieb wird z. B. bei D. scoparium 
als Knospe schon zur Zeit der Befruchtung, im Juni, sichtbar und streckt 
sich in den Sommermonaten, bis zum September. Männliche Stämmchen 
bilden von der 2. Augusthälfte ab Antheridien (Abb. 16). Durch rasch 
wiederholte Anlage neuer akrotoner Seitenknospen entstandene Scheitel 
treten ebenfalls in den Dienst der Antheridenbildung. Von dieser schon 
GERSTNER bekannten reichlichen Verzweigung (9) des männlichen 
Gametophyten ist also Ceratodon purpureus nur ein schwaches Abbild. — 
Ein besonderer ,,Frühlingstrieb‘ konnte für D. scoparium nicht fest- 
gelegt werden; von Oktober bis März scheint das Längenwachstum des 
Gametophyten zu ruhen. — Obgleich die Befruchtung bei Dieranum- 
Arten schon von Mai bis Juli erfolgt, werden die jungen Sporogone im 
Sommer und Herbst dieses Jahres nur wenig gestreckt und überwintern 
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meist im Schutz der Perichatialblatter. Erst im nächsten Friihling er- 
halten die Seten ihre endgiiltige Lange; von Mai bis Juli entwickeln sich 
die Kapseln. Diese werfen aber erst im September oder im nächsten 
Frühjahr den Deckel. — D. montanum traf ich nur in weiblichen Rasen 
und niemals fruchtend an. 

Während sich Dicranodontium denudatum (13, S. 24) in seiner Periodizität an 
Dicranum scoparium anschlieBt, erinnert das Verhalten von Campylopus piriformis 
mehr an Dicranella heteromalla: Antheridien unc Archegonien werden bei Campylopus 
im Frühling und Sommer angelegt und gelangen noch im Herbst des gleichen Jahres 
zur Befruchtung [nach GRIMME (13): September, Oktober]. Die Sporogonent- 
wicklung verhält sich wie bei Dicranella heteromalla. Von Campylopus läßt sich 
das Verhalten von Dicranum einfach ableiten, indem man sich Anlage und Reifung 
der Archegonien aus dem Herbst in den nächsten Frühling verzögert denkt. 


Leucobryaceae. 

An Leucobryum glaucum wurden im Untersuchungsgebiet niemals Geschlechts- 
organe entdeckt; v. KLINGGRAFF bezeichnet das Auftreten von Sporogonen als 
„ziemlich selten‘ und Dierzow fand nur ein einziges Mal einen Rasen mit Sporo- 
sonen (5 und mündliche Mitteilung). 


Pottiales (Abb. 17, Nr. 20— 32). 


In dieser Ordnung erscheinen die verschiedensten Triebtypen, angefangen von 
den schnellwüchsigen kleinen Erdmoosen bis zu xeromorphen Gestalten wie Syn- 
trichia ruralis. Das Erneuerungswachstum durch akrotone (selten basitone) Inno- 
vation sowie Rhizoidsprossung ist ausführlich bei MEUSEL (36, S. 167—171) be- 
handelt und konnte durch eigene Untersuchungen bestätigt werden. Eigentümlich 
ist für diese Gruppe, daß wie bei Dieranum und Ceratodon an männlichen Gametö- 
phyten mehrere akrotone Gametangialsprosse auftreten können, die meist knospen- 
förmig bleiben und deren Reife fast ausschließlich in die gleiche Befruchtungs- 
zeit fällt. 


Encalyptaceae. 

Encalypta vulgaris hat ein derart kurzes Stämmchen, daß sich die 
zeitliche Streckung des Erneuerungstriebes nicht sicher nachweisen 
ließ (vgl. auch Syntrichia subulata). Im wesentlichen gleicht der Wachs- 
tumsrhythmus dem bei Ceratodon: Beginn des Sommertriebes in den 
Sommermonaten; Anlage der Antheridien im Herbst, ab August; Auf- 
treten junger Archegonien im März; die Knospe für den weiblichen 
Gametangienstand ließ sich dagegen schon im Herbst beobachten. 
Eigentümlich ist für Encalypta der zeitige Beginn der Sporogonverdickung 
im Februar [nach KRIEGER in Sachsen sogar schon im Dezember 
(28, S. 168)]. — E.contorta fand ich nur in sterilen, oft reichlich mit 
Brutkörpern versehenen Rasen (ähnlich 25, S. 180). 


T'richostomaceue. 

Bei Erythrophyllum rubellum gibt die Periodizität ein zunächst ver- 
wirrendes Bild. Im einfachsten Falle beobachtet man Stämmchen, 
die an einem akroton entstandenen ‚„Sommertrieb‘ im Frühjahr und 
Sommer des nächsten Jahres ihre Gametangien anlegen, die vom Juni 
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bis in den Herbst hinein befruchtet werden. Sterben nun die jungen 
Sporogone früher oder später ab, so beginnt in manchen Fällen noch 
im gleichen Jahre abermals die Anlage von Gametangialsprossen, die 
im Herbst oder erst im Mai nächsten Jahres befruchtet werden können. 
Schließlich treten auch Stämmchen auf, deren Erneuerungstrieb ein 
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Abb. 17. Diagramme Nr. 1—32. 


Jahr lang überhaupt keine Gametangien anlegt. Sterben junge 
Sporophyten ab, so werden in vielen Fällen an solchen Stämmchen 
die Gametangienstände früher gebildet als an normalen Pflanzen; ähn- 
liche Fälle wurden auch bei Grimmia apocarpa und Orthotrichum-Arten 
beobachtet. 

Jedenfalls besitzt E. rubellum die Fähigkeit, während der gesamten 
Vegetationszeit Gametangien beiderlei Geschlechts zu bilden. Die weit 
gedehnte Befruchtungszeit bedingt es, daß sich an manchen Rasen die 
jungen Sporogone in den verschiedensten Entwicklungsstadien befinden; 
die Zeit der Sporenreife bleibt aber auf die Zeit vom Spätherbst bis 
Frühling beschränkt. 

36* 
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Weit einfacher gestaltet sich der Wachstumsrhythmus bei der Gattung 
Barbula. Bereits im Mai und Juni oder im Juli beobachtet man die 
Anlage akrotoner Jungsprosse, die bis zum September stark gestreckt 
werden. Im Oktober (B. fallax) oder erst im April (B. unguiculata) 
treten Antheridienstände auf. An männlichen und weiblichen Gameto- 
phyten läßt sich im Frühling oft eine akrotone Verzweigung wie bei 
Dicranum beobachten; diese Frühlingssprosse tragen ebenfalls Ge- 
schlechtsorgane, die aber später als die zuerst angelegten reifen. So 
# Abb. 18—20. Syntrichia subulata. Abb. 18: 1. Dez. 
Abb. 18b: Anlage des jungen Triebes freigelegt. Abb. 19: 
17. Marz. Abb. 19b: Vorjähriger Trieb entblättert dar- 
gestellt. Abb.19c: Junger Trieb stärker vergréBert 
(TI). Abb. 20: 8. Mai. Am rechten Stämmchen ist 


der vorjährige Trieb (1) entblättert dargestellt. — 
Abb. 18 b und 19c: 13x, übr. Abb.: 2x. 





Abb, 18 b. Abb. 18 a. Abb.19a. Abb. 19b. Abb. 20. 


enthielt ein Rasen von B. fallax z. B. am 17. 6. 37 neben etwa 2—4 Wochen 
alten Embryonen des ersten Erneuerungstriebes noch zahlreiche akrotone 
Erneuerungssprosse mit halbwüchsigen und reifen Archegonienständen. 
Dieser Rasen zeigte also eine doppelte Befruchtungszeit; an anderen 
Rasen dagegen war der Entwicklungsunterschied an verschieden alten 
Jungsprossen nicht so ausgeprägt. — Ähnlich wie bei Pottia und Phascum 
schwellen bei Barbula die jungen Sporogone schon im Herbst des Be- 
fruchtungsjahres, in Ausnahmefällen erst im Frühling des nächsten 
Jahres, an. 

Stärker abgewandelte Typen sind Tortula und Syntrichia. Gleich 
Erythrophyllum kann Tortula muralis fast während der ganzen Vege- 
tationsperiode Gametangien erzeugen und unbefruchtet gebliebene 
Archegonstände wieder durch neue Gametangialsprosse ersetzen. Anthe- 
ridienstände, die am Ende der Befruchtungszeit angelegt werden, über- 
wintern bisweilen und werden erst in der nächsten Befruchtungszeit 
entleert. An Stämmchen, die junge Sporogone trugen, zeigte sich im Herbst 
niemals ein Erneuerungstrieb. Erst im nächsten Frühling, wenn auch 
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die Sporogone stärker gestreckt werden und anschwellen, bildet Tortula 
Jungsprosse aus. 

Ähnlich verhält sich Syntrichia subulata: Hier fehlt ein Sommer- 
Herbsttrieb vollkommen (Abb. 18a, b). Zwar lassen sich schon im Sep- 
tember in der Nähe des Scheitels winzige Knospen von Seitensproß- 
anlagen nachweisen; diese treiben aber erst von März bis April, seltener 
schon von Januar bis Februar aus (Abb. 19, 20) und legen dann Game- 
tangien an. Die Gametangienbildung ist auf die Frühlingsmonate bis 
Anfang Juni beschränkt. — Die lange Zeit der Sporenreife bei dieser 
Art hängt wohl mit den Baueigentümlich- 
keiten der Kapsel zusammen: Die auf- 
rechte schmalzylindrische Urne behält den 
Deckel ziemlich lange und streut erst all- 
mählich aus. 

Im Gegensatz zu den beiden bisher be- 
schriebenen, autözischen Formen besitzen 
die zweihäusigen Syntrichia - Arten einen 
kräftigen Sommertrieb (Abb. 21, 22), an 
dessen Scheitel S. ruralis, S. papillosa und 
S. pulvinata schon im Herbst ihre Game- 
tangien anlegen. Die Archegonien öffnen 
sich zuweilen schon in den Wintermonaten, 
junge Embryonen waren bei S. ruralis aber ne ina ” BER... cies 
erst im März sicher nachweisbar. — Sterile 1is(9). Abb. 21: 5. Mai. Abb. 22: 
Stämmchen werden wahrscheinlich auch im à dui... Die Anlage dos pen 

. 2 : riebes ist freigelegt. — 13x. 

Frübling stärker gestreckt; ob an ihnen 

innerhalb eines Jahrestriebes gestaltlich verschiedene Triebabschnitte 
entstehen, ist unbekannt; an fertilen Stämmchen fehlt ein Frühlingstrieb. 
Das Ausbleiben des Sommertriebes wird bei T'ortula muralis und Syn- 
trichia subulata nicht durch das Wachstum des jungen Sporogons ver- 
hindert. Auch an unbefruchteten Scheiteln von S. subulata traten im 
Herbst niemals Jungtriebe auf. 

Sehr einfach ist der Wachstumsrhythmus bei Phascum und Pottia: 
Durch Rhizoidsprossung oder basale Innovation (36) entstehen ab 
März und April Jungsprosse, die entweder schon im Mai und Juni oder 
erst später heranwachsen und bis in den Herbst hinein Geschlechts- 
organe ausbilden. Durch akrotone Erneuerung bildet Pottia truncatula 
außerdem gar nicht selten neue Gametangialsprosse, deren Archegonien 
noch in der gleichen Befruchtungszeit geöffnet und befruchtet werden. 
Daß diese Sprosse meist steril bleiben (36, S. 169), kann für das hier 
untersuchte Material nicht behauptet werden. Die Befruchtungszeit 
zieht sich vom Sommer bis in den Herbst hinein. Zur gleichen Zeit 
wachsen bereits die Anfang Sommer erzeugten Sporogone heran und 
werfen bei Pottia schon ihren Deckel, ehe die Befruchtungszeit vollendet 
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ist. Bei Phascum acaulon kann sich das Anschwellen des Sporogons bis 
in den nächsten Frühling hinziehen. Erst im Juni ist die Wand der 
kleistokarpen Kapsel so weit verfault, daß die Sporen frei werden können. 
Grimmiales. 
Grimmiaceae (Abb. 23, Nr. 34—36). 


Die von dieser Familie untersuchten Arten der Gattungen Grimmia 
und Rhacomitrium besaBen einen ähnlichen Wachstumsrhythmus, der 


Grimmia apocarpa 


Rhacomitrium heterosti- 
chum 
Discelium nudum 


Physcomitrium 


Georgia pellucida 
Leptobryum piriforme 
Pohlia nutans 
Bryum warneum 
Bryum pallens 
Bryum caespititium 


Bryum intermedium 


Rhodobryum roseum 





Abb. 23. Diagramme Nr. 34—60. 


in manchen Ziigen dem Verhalten von Syntrichia ruralis gleicht. Ein 
Frühlingstrieb konnte an fertilen Stämmchen von Grimmia nicht fest- 
gestellt werden. Im Juni beobachtet man kleine akrotone Knospen, 
aus denen sich Gametangialsprosse entwickeln, die schon im Juli mit der 
Antheridienbildung beginnen. Diese Knospen werden von neuen akro- 
tonen Trieben iibergipfelt, an deren Scheitel entweder bereits Arche- 
gonien oder abermals Antheridien entstehen. Diese übergipfelnden 
Triebe werden meist erst von August bis Oktober stärker gestreckt. 
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Wenn der jüngste Scheitel Archegonien gebildet hat, unterbleibt im 
allgemeinen eine weitere Anlage neuer Sprosse bis zum Beginn des 
nächsten Sommertriebs (Grimmia apocarpa); in manchen Fallen werden 
allerdings auch noch weiter Jungsprosse erzeugt, die zu knospenférmigen 
mannlichen Gametangienständen auswachsen. 

Die Geschlechtsreife beginnt bei G. pulvinata in milden Wintern 
schon im Dezember, sonst etwa im Februar, während sie bei G. apo- 
carpa nie vor Mai einsetzt. Trockenzeiten verzögern sie bei G. pulvinata 
teilweise bis in den Mai und Juni. — Die Sporogonentwicklung ist bei 
G.apocarpa schon in den Herbstmonaten beendet, bei @. pulvinata 
reicht sie oft in den Winter oder Frühling hinein; sogar in den Monaten 
Dezember und Januar können die Sporogone anschwellen. 

Rhacomitrium heterostichum unterscheidet sich von dem Verhalten 
der Grimmia-Arten vor allem dadurch, daß im Frühling die Hauptachse 
männlicher Gametophyten weiterwächst. Außerdem werden schon im 
Frühling neue Antheridienstände gebildet. Diese bleiben zum Teil bis 
zum Herbst unentleert; ob sie aber bis in die Frühlingsbefruchtungszeit 
des nächsten Jahres unentleert verharren, konnte nicht entschieden 
werden. Jedenfalls haben diese männlichen Stämmchen im Gegensatz 
zu Grimmia auch einen Frühlingstrieb. Im Wachstum von Archegonien 
und Sporogonen stimmt Rhacomitrium mit Grimmia apocarpa überein. 


Funariales (Abb. 23, Nr. 39—42). 


Den Wachstumsrhythmus der Funariales kann man vielleicht am 
besten von manchen Pottiales, etwa von Phascum her, einfach verstehen. 
Ephemerum scheint vollkommen die gleiche Periodizität wie Phascum 
zu besitzen (vgl. 13, S.19). Physcomitrella patens und Physcomitrium 
eurystomum ähneln in ihrem Wachstum vielleicht sogar Pottia. v. WETT- 
STEIN (60, S.109, 113) beobachtete in Kultur die Entwicklung Spore- 
Gametophyt-Sporophyt-Spore in der kurzen Zeit von 31/;,—4 bzw. 
4—5 Monaten. Diese beiden Arten werden wahrscheinlich noch im 
gleichen Jahr, in dem ihre Befruchtung stattfindet, mit dem Ausstreuen 
der Sporen beginnen (vgl. 25, S. 183; 42, S. 188). Auch Discelium nudum 
weicht kaum von dieser Entwicklungsreihe ab. Allerdings ist die Ge- 
schlechtsreife enger begrenzt, und die Zeit bis zur Kapselverdickung 
dauert bei dieser langsetigen Art länger und die Sporen der deckel- 
früchtigen Kapsel werden früher als bei Phascum entleert. Funaria 
hygrometrica bildet dann den Übergang zu einem etwas abgeleiteteren 
Typ, der in Physcomitrium piriforme und Splachnum ampullaceum 
klarer hervortritt. Im Juni erscheinen die ersten Knospen innerhalb 
der vorjährigen Funaria-Rasen [aus Protonema- oder Rhizoidknospung 
(36, S. 174)]. Im Juli bzw. August werden die Scheitel mit Gametangien 
besetzt, die im September und Oktober befruchtungsreif sind. In seltenen 
Fällen überwintern aber halbwüchsige Gametophyten und können im 
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nächsten Frühjahr sogar noch Archegonienstände bilden, falls solche im 
Herbst noch nicht angelegt waren; bis in den Mai und Juni hinein wurden 
junge Embryonen solcher Frühjahrsbefruchtung gefunden [Funaria und 
Physcomitrium (28, S. 186)]. Die im Herbst erzeugten Sporogone von 
Funaria überwintern meist mit ungestreckter Seta im Schutze der Hiill- 
blätter; aber an manchen Rasen, wo vielleicht die Geschlechtsreife 
besonders früh einsetzte und die Ernahrungsverhiltnisse günstiger 
lagen, strecken sich die Sporogone schon im Herbst und schwellen sogar 
mehr oder weniger an. Die übrigen Rasen entwickeln ihre Sporophyten 
erst im nächsten Frühling; von April bis in den Juni hinein beobachtet 
man das Anschwellen der Sporogone. Schon im Mai streuen in manchen 
Rasen die Sporen aus; bei anderen haftet der Deckel länger, oft bis in 
den Herbst und nächsten Frühling hinein. Zu wiederholten Malen konnten 
noch im November oder gar im März größere Rasenabschnitte mit 
streuenden Sporogonen gefunden werden. — Bei Physcomitrium piri- 
forme schwellen die Sporogone immer erst im Frühjahr nach der Be- 
fruchtung an und der Deckel löst sich bald nach der Reife der Kapsel. 
Antheridien erschienen vielfach vereinzelt schon im Mai oder Juni; 
diese früh angelegten Gametangienstände fielen aber gewöhnlich der 
Trockenheit oder irgendwelchen Kleintieren zum Opfer. — Nur bei 
Splachnum ampullaceum fällt die Anlage der Geschlechtsorgane allgemein 
etwas früher, vielleicht auf Grund besserer Feuchtigkeitsverhältnisse 
im Frühling und Anfang Sommer. 


Tetraphidales (Abb. 23, Nr. 43). 

Das Erneuerungswachstum bei Georgia pellucida erfolgt entweder 
durch männliche Erneuerungssprosse, die unbefruchtete Archegonstände 
durchwachsen (vgl. Catharinaea undulata) oder durch akrotone Sprosse, 
die aus verrottenden Stämmchen hervorbrechen und mit Antheridien- 
oder Archegonienständen abschließen (31; 36; 49). Die unbefruchtet 
gebliebenen weiblichen Stämmchen werden schon im Juli von terminalen 
Jungsprossen mit halbwüchsigen Antheridien überragt. Im August 
treten an vorjährigen männlichen Stämmchen akrotone Erneuerungs- 
triebe mit Antheridien auf. Die Anlage männlicher Geschlechtsorgane 
hält bis Anfang Oktober an. Archegonien werden erst im Februar und 
März an Trieben angelegt, die schon im Herbst nachweisbar sind. Eine 
feste jahreszeitliche Periodizität im Auftreten der Erneuerungstriebe 
konnte bisher nicht festgestellt werden. 


Eubryales. 
Bryaceae (Abb. 23, Nr. 45—60). 
Innerhalb dieser Reihengruppe herrscht besonders bei den Bryaceae 
eine große Mannigfaltigkeit in der Periodizität des jährlichen Wachstums; 
so können z. B. Bryum-Arten nicht nur innerhalb verschiedener Arten, 
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sondern sogar innerhalb des gleichen Rasens einer Art zur gleichen Zeit 
verschiedene Wachstumszustände aufweisen, oder mehrere fertile Triebe 
und zu verschiedenen Zeiten reifende Sporogone (15, S. 54—63) erzeugen. 
O. HAGERUP hat diese Verhältnisse während 15 Jahren an etwa 35 Arten 
in Dänemark untersucht; die eigenen Beobachtungen fügen sich in den 
gesteckten Rahmen mühelos ein. 

Diejenigen Arten, die wenigstens in der Anlage der Geschlechts- 
organe und der Befruchtungszeit eine strengere Periodizität aufweisen, 
Bryum caespititium, B. capillare, B. ventricosum und B. pallens, beginnen 
das Erneuerungswachstum zunächst mit einem akrotonen Sommertrieb, 
der schon im Juni oder erst im August einsetzt und bis in den Herbst 
hineinreicht. Bei B.caespititium beginnt bereits im September die 
Anlage von Antheridien; ein gestaltlich besonders ausgeprägter Früh- 
lingstrieb wie bei B. pallens und B. warneum (Anlage von Geschlechts- 
organen erst ab März und April!) konnte bei dieser Art nicht beobachtet 
werden. Die Geschlechtsreife der erwähnten Arten reicht von Mai bis 
zum Juli oder August. Die Seten der jungen Sporogone strecken sich 
bereits im Herbst zu ansehnlicher Länge, schwellen aber erst im nächsten 
Frühling und Sommer an. Außer bei B. pallens löst sich der Deckel 
der reifen Kapseln schon in den ersten Sommermonaten. Bei B. pallens 
streuen die Kapseln aber erst ab August, den Herbst über und vielfach 
sogar erst im nächsten Frühling; ähnlich verhalten sich Kapseln von 
B. intermedium und B. warneum, weniger ausgeprägt auch B. pendulum. 

Ob bei Bryum warneum ein doppelter fertiler Trieb ausgebildet wird, geht 
aus meinen bisherigen Untersuchungen nicht hervor, doch halte ich es nach den 
Angaben bei ARNELL, GRIMME, WARNSTORF, LIMPRICHT, JURATZKA u. a. für mög- 
lich, wenn auch nicht immer für eindeutig erwiesen!. Soweit eigene Unter- 
suchungen reichen, verhält sich B. warneum an dem in Ostpreußen beobachteten 
Standort bei Elenskrug wie B. pallens. — B. pendulum weicht von den geschilderten 
Arten nur dadurch ab, daß es zuweilen zwei fertile Triebe kurz nacheinander erzeugt, 
deren Sporogone aber zur gleichen Zeit zur Reife kommen (vgl. 15, S. 59). 

Bei B. intermedium kann sowohl der Sommer- als auch der Frühlings- 
trieb fertil sein; die Geschlechtsreife des ersten Triebes reicht in die 
Befruchtungszeit des zweiten hinein. Das Anschwellen junger Sporogone 
beobachtet man das ganze Jahr über, streuende Sporenkapseln dagegen 
vorwiegend von Februar bis Juni. Nach WARNSTORF „blüht und fruchtet‘“ 
diese Art, „wenn nicht gerade der Winter viel Eis und Schnee bringt, 
das ganze Jahr hindurch“ (57, S.58), „vorzugsweise aber im Spätsommer“. 

B. argenteum kann nicht nur einen fertilen Sommer- und Frühlings- 
trieb ausbilden, sondern darüber hinaus bisweilen noch weitere fertile 
Erneuerungssprosse am gleichen Stämmchen. Die Befruchtungszeit kann 


1 So schreibt v. KLINGGRÄFF: „Nur zwei Moose habe ich bisher im Frühjahr 
und auch im Spätsommer mit reifen Kapseln gefunden, nämlich Bryum warneum 
und B. calophyllum, also haben diese auch eine zweimalige Blütezeit‘ (25, S. 26). 
Daß dieser Schluß nicht unbedingt zwingend ist, beweist ein Vergleich mit B. pallens. 
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Abb. 24 und 25. 
Pohlia nutans, 


10. Okt. — 2x. 
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schon im zeitigen Frühling liegen, sich aber bei starker 
Trockenheit bis in den Sommer hinein verzögern und 
mit der Geschlechtsreife des fertilen Sommertriebes 
zusammenfallen, deren letzte Ausläufer bisweilen in 
den nächsten Frühling hineinreichen. Dazu bemerkt 
WARNSTORF: ,,Geschlechtsreife wahrscheinlich wäh- 
rend der ganzen eisfreien Zeit des Jahres‘ (58). Die 
vom Frühling bis Herbst erzeugten Sporogone werden 
noch im Herbst des gleichen Jahres völlig gestreckt 
und bilden gewöhnlich schon vor Einbruch des Winters 
ihre Kapseln aus; diese werfen nur selten im Herbst, 
sondern meist erst im Frühling den Deckel ab. 

Die bei Bryum geschilderten Eigentümlichkeiten 
treten nun auch in nahe verwandten Gattungen auf: 

Bei Mniobryum carneum ist nur der Frühlingstrieb fertil 
und die Zeit der Sporenreife sehr begrenzt. Leptobryum 
piriforme verhält sich wie Bryum caespititium, kann aber 
zuweilen noch einen fertilen Sommertrieb ausbilden. Das 
gleiche gilt für Pohlia nutans, die in vielen Formen und von 
ökologisch sehr verschiedenen Standorten untersucht wurde. 
Die Anlage und Reife von Archegonien im Herbst trat nur 
in einem Jahre, an einem einzigen Standort, auf, ebenso das 
Anschwellen und Ausreifen von im Frühling befruchteten 
Sporogonen im Herbst. Ein Frühlingstrieb fehlt dieser 
Art. Der Sommertrieb, der in den meisten Fällen schon 
im Herbst die Antheridien anlegt, wird im nächsten Früh- 
jahr nicht mehr gestreckt (Abb. 24, 25). 


Eine eigentümliche 
Abb. 26 und 27. Rhodobryum roseum. Rhythmik besitzt Rhodo- 
Abb. 26: 18. Juni. Der diesjährige bryum roseum. Seinen 


Sommertrieb III setzt zugleich mit 
einem basitonen und terıninalen Er- 
neuerungssproß ein. Abb. 27: 2. Nov. 
Trieb III hat sein Längenwachstum 





Sommertrieb bemerkt man 
zunächst im Juni (selten 
früher) als einen basitonen 
unterirdischen Ausläufer 
oder einen terminal durch- 
wachsenden Jungsproß an 
vorjährigen Stämmchen 
(Abb.26). Im Laufe von 
Juli und August wachsen 
die Erneuerungstriebe zu 
orthotropen Stämmchen 
heran, deren endständige 
Blattrosette im September 
vollständig ausgebildet ist 
(Abb.27). Im August wer- 
den an fertilen Stämmchen 


abgeschlossen. 1,5 X. 


Abb, 26. 
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die Geschlechtsorgane angelegt, die in der 2. Septemberhälfte und im 
Oktober reif sind. Die jungen Sporogone strecken sich erst im Sommer 
des nächsten Jahres, schwellen von August bis September an und streuen 
im nächsten Frühjahr ihre Sporen aus; der fest ansitzende Deckel löst 
sich an manchen Kapseln erst Monate später, so daß bis in den Juni 
hinein streuende Kapseln beobachtet werden können. 


Mniaceae (Abb. 44, Nr. 61—70). 


Das Erneuerungswachstum erfolgt bei Mnium-Arten im Gegensatz zu Bryum 
durch basitone Innovation; die jungen Triebe können entweder orthotrope Game- 
tangialsprosse bilden oder steril bleiben und nach ursprünglich orthotropem Wachs- 
tum in ein plagiotropes umschlagen (36, S. 157). An den orthotropen Sprossen 
werden bei zahlreichen Arten außerdem akrotone Kurztriebe gebildet, die steril 
bleiben, in manchen Fällen aber bei der Berührung mit dem Boden zu Ausläufern 
auswachsen und sich erneut aufrichten können (36, S. 159-161). — Der starre 
Begriff der basitonen Innovation muß für Mnium aufgelockert werden. HAGERUr 
schreibt z. B. für Mnium punctatum: „Wenn die Polster dicht sind, brechen die 
Frühlingstriebe aus den Spitzen der vorjährigen Triebe hervor, wohingegen in 
offenen Polstern die Triebe an der Basis der älteren entstehen“ (15, S. 35). Nach 
eigenen Untersuchungen läßt sich der Übergang von der Basitonie zur Akrotonie 
bei dieser Art sogar innerhalb des gleichen Rasens feststellen. 

Der Beginn des Erneuerungswachstums ist von den älteren Autoren immer 
erst beobachtet worden, wenn die jungen Sprosse eine beträchtliche Länge erreicht 
hatten. REICHARDT stellte allerdings für Mnium undulatum schon im Herbste die 
Anlage einer Knospe für den nächstjährigen Trieb fest (41, S.591), und GERSTNER 
(Bayern) fand am Scheitel junger Sprosse von Mnium punctatum schon Anfang 
November junge Antheridien (9). HAGErRuP (Dänemark) beschreibt aber erst von 
Ende Dezember ansehnliche junge Triebe von Mnium hornum, und für M. punctatum 
soll das Treiben erst im Januar bis Febrüar beginnen (15, S.65, 35). MEuseEr 
erwähnt die hellgrünen Sprosse von M.hornum sogar erst aus dem Frühjahr 
(36, S. 158). 

Eine genauere Untersuchung ergab, daß die Erneuerungstriebe schon im 
Laufe des Herbstes, vom August bis Oktober, angelegt werden. Die jüngsten 
Stadien sind meist durch den Rhizoidfilz der Stämmchen verdeckt, der 
für die Zeichnungen entfernt wurde (Abb. 28, 34, 38,39, 41). Am frühesten 
waren die Triebanlagen für M. punctatum und M.hornum nachweisbar, 
diejenigen Arten, die auch am frühesten ihre Antheridien anlegen. Der 
Beginn des Erneuerungstriebes bei M. undulatum ist schwer bestimmbar, 
unterirdische Ausläufer wurden auch im Sommer beobachtet. Bis zum 
Eintritt des Winters ist das Streckungswachstum der jungen Sprosse 
bei einigen Arten gering (z.B. M.cuspidatum), bei anderen stärker 
(Abb. 30, 36, 40). Die stärkste Streckung erfolgt jedenfalls erst in den 
Frühlingsmonaten März und April (Abb. 31, 32) und hält bei M. undu- 
latum und M.cuspidatum auch noch den Mai über an. Im Mai treten 
an den orthotropen Gametangialsprossen bei Mnium hornum bereits 
akrotone plagiotrope Kurzsprosse auf, bei M. undulatum und M. affine 
erst im Juni. Die Lebensdauer dieser Sprosse wurde nicht genauer 
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verfolgt. — Der Zeitraum zwischen Wachstumsabschluß des Game- 
tangialsprosses und Austreiben der Kurztriebe dauert bei M. hornum 








Abb, 28. Abb. 29. 





Abb. 38. 
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Abb.34. Abh.35. Abb. 36. Abb. 37. Abb. 39. Abb. 40. 
Abb. 28 32. Mnium punctatum. Abb. 28--32: 8, Abb. 33: 2. Abb. 28: 2. Sept. 


Abb, 28: 2. Nov. Abb. 30: 1. Dez. Abb. 31: 2. April Abb. 32: 18. April. 
Abb, 33: 4. März. — 2x. Abb. 31-37. Mnium hornum (3). Abb. 34: 2. Sept. 
i) Abb. 35: 4. Okt. Abb. 36: 1. Dez. Abb. 37: 3. März. 2x. Abb. 38. Mnium 
ah euspidalum. 5.Okt.— 2x Abb. 39 und 40. Unium marginatum. Abb. 39: 
Abb, 33. 18. Aug. Abb. 40: 1. Dez. — 27. Abb. 41. Unium affine (3). 3. Dez. — 2x. 
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und M.affine kaum einen Monat, bei M.undulatum ist eine solche 
%uhezeit überhaupt kaum feststellbar. 

Die Anlage der Antheridien erfolgt bei .M. punctatum bereits im 
Oktober und bei M.hornum in manchen Jahren im Dezember; alle 
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übrigen Arten wiesen erst in den Monaten Februar bis April junge 
Gametangien auf. Die Archegonien treten in den Monaten Februar bis 
Mai, am spâtesten bei M.undulatum, auf. Es konnte nun für mehrere 
Arten nachgewiesen werden, daß das Scheitelwachstum 
durch die Ausbildung von Geschlechtsorganen erlischt, ehe 
der Gametangialsproß seine endgültige Länge erreicht hat 
(Abb. 29, 33, 37). Die Behauptung Hacerurs: ‚Nur 
wenn an der Stengelspitze Geschlechtsorgane gebildet 
sind, weiß man bestimmt, daß das Längenwachstum auf- 
gehört hat‘‘ — verliert damit zumindest ihre Allgemein- 
gültigkeit (15, S.9,70).— Die Geschlechtsreife der Mnium- 
Arten reicht vom Mai bis in die erste Augusthälfte. 

Die jungen Sporogone erreichen bei M. punctatum 
schon in der 2. Septemberhälfte ihre endgültige Länge, 
schwellen noch vor Beginn des Winters an und streuen 
im nächsten Frühling ihre Sporen aus. Auch bei den 
übrigen Arten wachsen die Sporogone bis zum Anfang 
des Winters (Dezember) recht lebhaft, strecken ihre 
Seten aber erst im Februar und März zu endgültiger 
Länge. Die Kapseln wachsen im März und Aprıl heran 
und werfen im Mai (meist erst in der zweiten Monats- 
hälfte) und Juni den Deckel ab. Eine Winterruhe im 
Sporogonwachstum während der Monate Dezember- 





: ri ; Abb. 42 und 43. 
Januar wurde nur in strengen Wintern nachgewiesen. y aes 
x palustre (3). 
Aulacomniaceae (Abb. 44, Nr. 73). Abb. 42: 5. Mai. 
; : bb. 43: 2. Juni.— 
Die akrotonen Erneuerungssprosse von Aulacomnium *»»-#3; >. Juni 


palustre werden schon im April und Mai angelegt, iiber- 
ragen bis Ende Juni an Lange kaum die Schopfblatter des Gametangial- 
sprosses und werden von Juli bis September starker gestreckt. In 
manchen Jahren werden bereits im November die Antheridien angelegt, 
in anderen erst im Februar. Wahrend in manchen ¢ Rasen die Stämm- 
chen nur diesen Sommertrieb entwickelten, lieB sich 











an anderen außerdem noch ein deutlich anders be- zu Frühlings- 
blätterter Frühlingstrieb beobachten. Ob dieses ver- ll dons 
schiedene Verhalten durch die frühere oder spätere — a 
Anlagezeit der Gametangien bedingt wird, ließ sich 2,8 0,5 
noch nicht sicher entscheiden. Weibliche Pflanzen De. 
zeigten dagegen stets einen gestaltlich deutlich ab- 13 03 
gesetzten ‚Frühlingstrieb“ (vgl. HAGERUP, S. 10). 2,5 0,6 
Wegen der kürzeren Entwicklungsdauer(Ende Februar : y‘ 2 
bis Mitte April) war er jedoch erheblich kürzer als der 1.8 0,5 
Herbsttrieb, den er monopodial fortsetzt. So ergab 1,6 0,5 
eine Messung vom 19. 4. 37 nebenstehende Werie: on oak 
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. Mnium punctatum 
3. Mnium undulatum 
. Mnium rostratum 


. Mnium cuspidatum 


. Mnium marginatum 

. Aulacomnium palustre 
. Bartramia ithyphylla 
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2. Orthotrichum anomalum 
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. Hedirigia albicans 

. Leucodon sciuroides 
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An sterilen Stammchen zeigte sich ebenfalls ein deutlicher Friihlings- 
trieb. — Eine Zeit der ,,Sommerruhe zwischen ,,Frühlings‘‘- und ,,Sommer- 
trieb wurde nicht beobachtet. Der im April und Mai angelegte Sommer- 
trieb streckt sich zwar im Mai und Juni weniger, aber doch nachweisbar 


Mnium medium 
Mnium affine 


Mnium hornum 





Abb. 44. Diagramme Nr. 61—93. 


(Abb. 42, 43). — Geschlechtsreife und Sporogonwachstum von Aula- 
comnium verhalten sich wie bei Mnium. 


Meeseaceae. 

Paludella squarrosa und Meesea triquetra, die nur eine kurze Zeit untersucht 
werden konnten, diirften sich im wesentlichen so wie Aulacomnium verhalten. 
vielleicht aber einen längeren Frihlingstrieb entwickeln (spätere Anlage der 
Geschlechtsorgane!). 

Bartramiaceae (Abb. 44, Nr. 76). 

An Bartramia ithyphyl'a fällt die zeitige Anlage des Sommertriebes auf. Schon 
Anfang April fanden sich 1937 an Stämmchen, die junge und halbwiichsige Arche- 
gonstände trugen, Erneuerungssprosse von der Länge der Schopfblätter des vor- 
jahrigen Triebes. Diese jungen Triebe streckten sich ab Juni kraftig und legten ah 
November Antheridienstände an. — Ein besonderer Frühlingstrieb fehlt dieser Art. 
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Im Gametangien- und Sporogonwachstum sowie in der gleichmäßigen und zeitlich 
begrenzten Geschlechts- und Sporenreife ähnelt B. ithyphylla der Gattung Mnium. 

Philonotis fontana konnte nicht eingehend untersucht werden; es schließt sich 
in seinem Wachstumsrhythmus sicher an Aulacomnium an. Seine Jahrestriebe 
setzen sich wie in Dänemark (15, S. 8) aus zwei gestaltlich verschiedenen Sproß- 
abschnitten zusammen [,,Sommer-* und „Frühlingstrieb‘‘ (15)]. 


Isobryales. 
Orthotrichaceae (Abb. 44, Nr. 81—86). 


Die Orthotrichaceae, die man in älteren Werken in die Nähe der 
Grimmiaceae stellte, wurden zwar von FLEISCHER in die Isobryales 





Abb. 46. 


Abb. 47. 





Abb. 45 b. 
Abb. 45a. 





Abb. 48. 


Abb. 45—49. Orthotrichum anomalum. Abb. 45: 28. Juni. Abb. 45b: Anlage des jungen 

Triebes (IV) stärker vergrößert. Abb. 46: 19. Aug. Abb. 47: 18. Okt. Abb. 48—49: 2. Nov. 

In Abb. 48 hat der Trieb IV keine Antheridien, sondern nur Archegonienstände gebildet. — 

Inallen Abbildungen sind die Sprosse weitgehend unbeblättert dargestellt, um die Aufeinander- 

1olge der einzelnen Jahrestriebe klarer hervortreten zu lassen (ähnlich in Abb. 50—56). — 
Abb.45b: 13x, übr. Abb. 2x. 


eingereiht und auch von Meuse in ihrer Wuchsform als stärker zu den Isobryales 
gehörig erkannt (36, S. 213—215); im zeitlichen Wachstumsrhythmus stimmen sie 
dagegen weitgehend mit den Grimmiaceae überein. 

Läßt man das Erneuerungswachstum durch basale Stolonen außer 
acht, so fällt an den sich akroton verzweigenden Stämmchen zunächst 
einmal das Fehlen eines Frühlingstriebes auf (Abb. 45). An manchen 
Stämmchen bilden sich zwar noch vom Spätherbst bis Frühling kleine 
männliche Gametangialknospen unterhalb eines mit Archegonien be- 
setzten Scheitels. Aber in vielen Fällen bleiben die im Frühling nach- 
weisbaren kleinen akrotonen Knospen ohne Geschlechtsorgane, beginnen 
im Juli und August stärker zu wachsen (Abb. 46) und werden erst im 
September und Oktober kräftig gestreckt (Abb. 47, 49). Dieser Sommer- 
trieb kann mehrmals von neuen männlichen Gametangialsprossen über- 
gipfelt werden und endet schließlich mit der Anlage eines Archegonien- 
standes (Abb. 47, 49). Die Archegonien erscheinen bisweilen schon im 
Juni (0. affine), gewöhnlich aber erst im Juli, August und den Herbst 


Abb. 49. 
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hindurch. Ihr Auftreten ist also stärker begrenzt als das der Antheridien, 
die bei manchen Arten (O.diaphanum) das ganze Jahr hindurch an- 
gelegt werden. 

Die Geschlechtsreife bei Ulota und Orthotrichum reicht vom Herbst 
bis in den Frühling. Ulota ulophylla und U. Bruchii werden größten- 
teils schon im Spätherbst befruchtet, ebenso Orthotrichum affine und 
O. speciosum. Bei O.anomalum beginnt dagegen die Befruchtung nur 
in milden Wintern schon im November und Dezember, sonst erst im 
Januar und Februar. Auch bei O. cupulatum und O. pumilum verzögert 
sich die Geschlechtsreife fast ausschließlich in den März und April. 
Völlige Regellosigkeit zeigte O. diaphanum, wo die Befruchtungszeit vom 
Sommer bis in das nächste Frühjahr anhält, aber vielleicht ist die 
Sommerbefruchtung nichts anderes als eine durch Trockenzeiten ver- 
spätete Frühlingsbefruchtung. 

Die Sporogonentwicklung erstreckt sich in dieser Familie auf eine 
Zeit von 1—2 Jahren. Bei Orthotrichum diaphanum entwickeln sich 
manche Sporophyten schon im Frühling des Befruchtungsjahres so 
weit, daß ihre Kapseln im Sommer anzuschwellen beginnen. Bei allen 
übrigen Arten dieser Gattung wachsen die Kapseln dagegen erst vom 
Herbst bis zum Frühling des nächsten Jahres aus. Bei Ulota setzt das 
Anschwellen der Sporogone immer erst im Frühling ein, also etwa 
l'/, Jahre nach der Befruchtung! 

Die Sporenreife beginnt am frühesten bei O. diaphanum (meist schon 
im Dezember). Von ©. pumilum und O.anomalum zu O.affine und 
O. speciosum ist eine fortschreitende Verzögerung der Sporenreife vom 
Frühling bis in den Sommer und Herbst festzustellen. Am Ende dieser 
Entwicklung stehen Ulot wlophylla und U. Bruchii, deren Sporenreife- 
zeit mit ihren Ausläufern sogar in den nächsten Frühling hinüber- 
reichen kann. 


Hedwigiaceae (Abb. 44, Nr. 90). 

Hedwigia albicans ähnelt in seinem Wachstumsrhythmus weitgehend 
Orthotrichum. An Stämmchen, die mit einem Archegonstand abschließen, 
ist bereits im Mai eine kleine akrotone Seitenknospe für den jungen 
Trieb sichtbar (Abb. 50), die sich aber erst im August (1936 schon im 
Juli) zu strecken beginnt (Abb. 51, 52). Dieser junge Trieb kann schon 
im September mit einem Antheridienstand abschließen und dann von 
einem neuen akrotonen Jungsproß übergipfelt werden (Abb. 53). Dieser 
Vorgang wiederholt sich etwa 1—3mal, so daß schließlich an einer 
sympodial entstandenen Hauptachse 2—4 scheinbar als seitliche Kurz- 
sprosse erzeugte Antheridienstände stehen (Abb. 54, 55). In den Monaten 
Januar bis April kann die Streckung der Hauptachse noch anhalten, 
falls nicht schon im Januar die Scheitel von Archegonien besetzt werden. 
Damit ist der Jahrestrieb abgeschlossen. — Das Sporogonwachstum 
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ist wie bei Orthotrichum im 
Herbst und Winter am 
stärksten (Anschwellen der 
Kapseln : Oktober bis März). 


Leucodontaceae (Abb. 44, 
Nr. 91, 92). 

Von den nun folgenden 
Familien der Isobryales ist 
meist nur die Entwicklung 
der Geschlechtsorgane und 
des Sporogons, selten auch 
der vegetative Trieb ver- 
folgt worden. 

Leucodon sciuroides und 
Antitrichia curtipendula er- 
zeugen schon im Herbste 
beiderlei Geschlechtsorgane 
und bringen sie im nächsten 
Frühling zur Reife. Die 
Sporogonentwicklung liegt 
wie bei Hedwigia überwie- 
gend im Herbst und die 
Sporenreife im nächsten 
Frühling. Die Angabe GRIM- 
MEs, wonach bei Antitrichia 
die Befruchtungszeit in Mit- 
teldeutschland im Oktober 
beginne (13), kann richtig 
sein, ist aber im Protokoll 
(8.50) nicht eindeutig belegt. 


Neckeraceae (Abb. 44, 
Nr. 93; Abb. 57, Nr. 95). 

Homalia trichomanoides 
unterscheidet sich von den 
beiden beschriebenen Arten 
vor allem durch das rasche 
Wachstum der Sporogone: 
Noch im Herbst des Be- 
fruchtungsjahres können die 
Kapseln den Deckel abwer- 
fen; eine ähnlich kurze 
Sporogonentwicklungist mir 
von keinem anderen Baum- 
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Abb. 56. 





Abb, 55 b. 


Abb. 55 a. 





Abb, 53 b. 
Abb, 50: 2. Juni. Anlage des Sommertriebes II (1937) freigelegt. Abb. 51: 


Abb. 53a, 


Abb. 51. Abb. 52. 


Abb. 50. 
Abb. 50—56. Hedwigia albicans. 


5. Mai. — Abb. 50 


Die kleine Knospe des 


Sommertriebes III hat immer noch nicht ausgetrieben. Abb. 52: 18. Aug. Sommertrieb IV bereits etwas gestreckt. Abb. 53: 3. Nov. Sommer- 


56: 


31. Juli. 


21. Febr. Abb. 


13x, übr, Abb. 2x, 


und 53c: 


trieb III ist stark gestreckt und hat einen Antheridienstand gebildet (53c). Abb. 54: 19. Dez. Abb. 55: 
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moos bekannt. — Die Neckera-Arten bringen im Gegensatz zu den bisher 
beschriebenen Arten ihre im Sommer angelegten Gametangien schon im 
Herbst zur Reife. Bei N. pennata werden die letzten Archegonienstände 
erst im Frühling befruchtet; halbwüchsige Antheridienstände findet man 
zu allen Jahreszeiten. 

Die Angaben GRIMMEs und KRIEGERs über die Befruchtungszeit bei N. compla- 
nata und N. crispa (August bzw. April und Mai) legen nach meiner Auswertung der 
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Abb. 57. Diagramme Nr. 95—115. 


Protokolle nur den Anfang und das Ende der betreffenden Entwicklungsperiode 
fest. Aus der Langenmessung von jungen Sporogonen kann man bei diesen oft 
an sehr trockenen Standorten wachsenden Arten niemals sichere Riickschliisse 
auf die Befruchtungszeit ziehen. GRIMME (13) maß z. B. am 12. 5. 98 0,5 mm lange 
und am 2. 6.99 0,7—1,5 mm lange Sporogone und bestimmte danach als die Zeit 
der Geschlechtsreife den April. Ich maß nun z. B. bei N. pennata (Befruchtungs- 
zeit: August bis Oktober, Ausläufer: November bis Mai) folgende Sporogonlangen: 


am 2. 9.37 0,69--0,78 mm am 2. 4.37 0,34—1,03 mm 
» 83.11.37 0,25—1,25 mm » 2 5.37 0,42—1,0 mm 
» 21. 1.37 0,31—1,72 mm 5. 26.37 0,55—0,81 mm 


Das weitere Wachstum der Sporogone einschließlich der Kapselverdickung erfolgt 
vom Juli bis Oktober, die Sporenreife im nächsten Frühling. 
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Lembophyllaceae (Abb. 57, Nr. 98). 

Ganz ähnlich verhält sich /sothecium viviparum, das aber in manchen Jahren 
seine Sporen schon im Herbst ausstreut. GRIMMEs Angaben (13, S. 52) über die 
Geschlechtsreife bei Zsothecium sind wie diejenigen über Neckera (s. oben) kritisch 
zu behandeln. 


Thamniaceae, Fontinalidaceae (Abb. 57, Nr. 97, 99). 

Thamnium alopecurum und Climacium dendroides schließen sich eng 
an die Periodizität von Homalia an. Beide Arten beginnen schon im 
Herbst Antheridienstände anzulegen; bei Thamnium erscheinen teil- 
weise auch die Archegonien im Herbst, bei Climacium nach den bisherigen 
Beobachtungen immer erst im Frühling. 

Das Erneuerungswachstum der Bäumchen von Thamnium und 
Climacium zeigte für Ostpreußen folgende jahreszeitliche Rhythmik. 
Zu Beginn des Sommers (Juni) beobachtet man unterirdische basale 
Innovation. Die kriechenden Jungsprosse richten sich bald auf, durch- 
brechen die Erde und können schon im August als aufrechte ruten- 
förmige Triebe von größerer oder geringerer Länge nachgewiesen werden. 
Das Längenwachstum hält herbstüber an, das Austreiben von Seiten- 
ästen verzögert sich meist in den nächsten Frühling. An den jungen 
Sprossen erscheinen schon im Herbst Kurztriebe mit Antheridien, oft 
ehe die Seitenäste ausgetrieben sind. 

Bei Thamnium ist es besonders auffällig, daß die Bäumchen nicht 
in einem Jahre ihr Wachstum abschließen, sondern noch im nächsten, 
vielleicht auch noch in weiteren, ihr Wachstum durch Austreiben von 
Seitenästen und Anlage neuer Gametangienstände fortsetzen. Zwei- 
jährige Vegetätionsdauer konnte durch den Nachweis zweier Sporogon- 
generationen auch für die aufsteigenden Bäumchen des „Bäumchen- 
rasens von Jsothecium viviparum nachgewiesen werden. 

Fontinalis antipyretica (von mir nicht untersucht) bildet nach LEITGEB (29) 
vom Frühling bis in den Herbst Antheridienstände, deren Entwicklungsdauer bis 
zur Reife ELSsMANN auf 4 Monate schätzt. Die Archegonien erscheinen nach 
ELssMANN etwa vom Mai bis in den Juli (6, S. 56—57) und werden in Süddeutsch- 
land in der Zeit von Juni bis August (September) befruchtet. GRIMME und KRIEGER 
geben für die Geschlechtsreife eine unwahrscheinlich kurze Zeit an (13, S. 49; 28, 
S. 189). — Die Sporogonentwicklung dauert bis zum nächsten Sommer; die Kapseln 
schwellen nach JANZENs Angaben sowohl im Herbst als auch im Frühling (22, 
S. 168) an. Ob sich das Abfallen des Kapseldeckels wegen dauernder Überflutung 
des Rasens bis in den nächsten Sommer verzögern kann (13, S. 49), bleibt dahin- 


gestellt. 


Leskeaceae, Thuidiaceae (Abb. 57, Nr. 100—107). 

Während Anomodon viticulosus sich in seiner Rhythmik weitgehend 
an Climacium und Thamnium anschließen läßt, kann Leskea polycarpa 
mit Thuidum-Arten, etwa Th. recognitum, gemeinsam betrachtet werden. 
Die Gattung Thuidium leitet über zu den Typen der im Anschluß ge- 
schilderten Cratoneuraceae und Amblystegiaceae. Zwar gibt es auch 

37* 
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hier noch Arten, die ihre Gametangien am Ende des Winters anlegen 
und schon im Frühling reifen, während andere den fertilen Trieb in den 
Sommer hinein verzögern (T'h.lanatum). Wie bei den Amblystegiaceae 
schwellen die Sporogone erst im nächsten Frühling und Sommer an [für 
Th. recognitum benutzte ich die Angaben von GRIMME (13, S.51)]. Von 
Th. abietinum fand ich nur weibliche Rasen; Sporogone dieser Art sind 


116. Calliergon cordifolium 
123. Drepanocladus fluitans 





125. Drepanocladus uncinatus 
126. Camptothecium trichodes 
127. Camptothecium sericeum 
128. Camptothecium lutescens 


132. Brachythecium albicans 


133. Brachythecium rutabu- 
lum 


135. Brachythecium reluti- 
num 


136. Brachythecium popu- 
leum 


138. Scleropodium purum 


141. Eurhynchium Swarizii, 
var. abbreviatum 


142. Eurhynchium striatum 
145. Rhynchostegium murale 
146. Entodon Sckreberi 

148. Plagiothecium silesiacum 


150. Plagiothecium curvifo- 
lium 


Abb. 58. Diagramme Nr. 116—150. 


aus Ostpreußen nicht bekannt geworden (25). Das seltene Auftreten von 
Sporogonen bei Th. tamariscinum, Th. recognitum, Th. delicatulum und 
Th. Philibertii ist wohl zum größten Teil auf die Zweihäusigkeit der 
Arten zurückzuführen. — Der vegetative Trieb wurde bei Leskea und 
Thuidium in seiner zeitlichen Rhythmik nur unzureichend untersucht. 


Cratoneuraceae, Amblystegiaceae (Abb. 57, Nr. 108—115; Abb. 58, 
Nr. 116—125). 

Alle Gattungen dieser beiden Familien weisen eine ähnliche jahreszeit- 
liche Rhythmik auf; die Wuchsform ändert dagegen von undifferen- 
zierten Sproßsystemen bis zum Kamm-Moostyp ab (36, S. 218). 
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Bei Cratoneurum filicinum beobachtet man von September bis No- 
vember an umgefallenen oder von Anfang an waagerecht kriechenden 
Stämmchen, daß die Scheitel der Hauptachse und zahlreicher Neben- 
achsen abgestorben sind. Nur vereinzelte Seitenachsen, sowie eine Anzahl 
dicker frischgrüner Seitenknospen von Haupt- und Seitenachsen heben 
sich deutlich von dem dunkel- bis braungrünen Teil des diesjährigen 
Triebes ab. All diese hellgrünen SproBabschnitte überwintern‘und be- 
ginnen im März oder erst im April (Abb. 59) zu treiben. Schon nach 
einem Monat (Abb. 60) haben sich mehrere orthotrop wachsende Seiten- 
achsen stark gestreckt und lassen am oberen Sproßende zahlreiche 
knospenförmige Seitenastanlagen erkennen. Das Längenwachstum der 
Hauptachse reicht bis in den Sommer hinein; die Seitenachsen strecken 
sich vor allem im Juli und August (Abb. 61). Zu dieser Zeit stirbt an 
manchen Stämmchen der Scheitel der Hauptachse bereits ab; zuweilen 
treibt dafür eine scheitelnahe Seitenastanlage aus und stellt sich in die 
senkrechte Wuchsrichtung der Hauptachse. Im Herbst fallen die Stämm- 
chen häufig um, und fast alle Haupt- und Seitenachsen sterben ab, ohne 
von neuen Trieben ersetzt zu werden. — Bei Arten mit kriechender 
Hauptachse wie Hygrohypnum palustre vollzieht sich der Wachstums- 
rhythmus in ähnlicher Weise; das lebhafteste Wachstum dauert bei dieser 
Form von Mai bis August. — Ähnlich verhalten sich auch die übrigen 
Gattungen; in allen Fällen überwintern einige Sproßabschnitte, aus denen 
im Frühling und Sommer des nächsten Jahres der neue Trieb hervorgeht. 
Verschieden ist nur die Zeit des Triebbeginns und der Triebdauer. Bei 
allen Arten vorwiegend hygrophytischer Standorte beginnt das Treiben 
erst im April, bei Arten, die meso-. bis xerophytische Standorte ver- 
tragen, schon im Februar oder März oder — durch Trockenzeiten ver- 
zögert — manchmal erst im Juni (Amblystegium subtile). 

Die Anlage von Antheridien setzt meist erst im April und Mai ein 
und kann besonders bei Amblystegium, Drepanocladus und Hygrohypnum 
noch die Sommermonate über anhalten. Die Archegonien erscheinen im 
Mai und Juni und oft noch in den beiden nächsten Sommermonaten. Die 
Befruchtungszeit reicht bei den meisten Arten nur bis in den August, 
bei anderen aber bis in den September und Oktober (Amblystegium 
serpens, A.riparium). 

Die Sporogone strecken sich nur in seltenen Fällen schon im Herbst 
so weit, daß die Kapseln anschwellen oder gar zur Sporenaussaat gelangen 
[vgl. Diagramm Nr. 116 und (58, S. 853; 3, S. 454)]. Gewöhnlich wachsen 
die Kapseln erst von April bis Juli des nächsten Jahres aus. Die Sporen- 
reife ist mit Ausnahme einiger Amblystegium-Arten auf 2—3 Monate 
begrenzt. 

Brachytheciaceae (Abb. 58, Nr. 126—145). 


Die aus dieser Familie beobachteten Gattungen Camptothecium, Brachythecium, 
Cirriphyllum, Eurhynchium und Rhynchostegium müssen wegen ihrer verschiedenen 
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Wachstumsperiodizität einzeln behandelt werden. Für das Wachstum des vege- 
tativen Triebes können hierbei vorläufig nur ungefähre Angaben gemacht werden. 


Rhynchostegium murale, Cirriphyllum piliferum und Eurhynchium 
stimmen mit den Amblystegiaceen zunächst einmal darin überein, daß sie 
ihre Geschlechtsorgane erst im Frühling hervorbringen. Rhynch. murale 
bildet einen ausgesprochenen Frühlingstrieb (April bis Mai), der in den 
Sommer ausklingt. Er entsteht aus einigen überwinternden Haupt- 
achsen oder Seitensproßknospen und sticht im Frühling durch sein 
helles Grün scharf von dem Braungrün des vorjährigen Triebes ab. 
Auch bei Eurhynchium Swartzii, var. abbreviatum erkennt man an einem 
ähnlichen Farbgegensatz das Austreiben von Jungsprossen in der Zeit 
von Februar-April. Dagegen nähert sich Eurh. striatum stark dem Ver- 
halten mehrerer Brachythecia, bei denen schon im Herbst ein erhebliches 
Längenwachstum nachgewiesen wurde. Die kriechende Hauptachse von 
Eurh. striatum streckt sich vom September bis zum April, ohne daß in 
den Monaten Dezember bis Februar eine ausgesprochene Ruhezeit ein- 
tritt. Bis zum Mai wächst die Hauptachse kriechend oder schräg auf- 
steigend, meist ohne Seitenzweige, weiter; erst im Mai und Juni werden 
zahlreiche Seitenzweige angelegt. 


In Sporogonwachstum und Sporenreife besitzen die drei behandelten 
Gattungen und Brachythecium die gleiche Periodizität: Schon im Herbst 
des Befruchtungsjahres schwellen die Kapseln an, sind vor Eintritt des 
Winters fast reif, streuen die Sporen aber frühestens im Januar aus. 


In der Gattung Brachythecium verhält sich B. rutabulum in manchen 
Fällen wie Eurhynchium. Ich konnte Rasen beobachten, die einen aus- 
gesprochenen Frühlingstrieb besaßen und die Geschlechtsorgane erst im 
Frühjahr erzeugten. Andere trieben dagegen schon im Spätherbst und 
Winter und wiesen schon seit Oktober junge Antheridienstände auf. Der 
im Herbst und Frühling angelegte Sproßabschnitt des Jungtriebes ist 
hellgrün und dicht und groß beblattert ; im Sommer nimmt die Blattgröße 
immer mehr ab. Die Äste sind dann wie bei Plagiothecium silesiacum 
gegen den Scheitel zu verdünnt. Diesen Unterschied in der Beblätterung 
bezeichnet auch LimPprRicHTs Artbeschreibung: „Äste... .. theils stumpf, 
theils lang-spitzig‘‘ (31, Bd. IIT, S. 107). — B. populeum und B. velutinum 
legen häufig sowohl im Herbst als auch im Frühling junge Gametangien- 
stände beiderlei Geschlechts an. — B.albicans besitzt im Gegensatz 
zu den beschriebenen Arten einen ausgesprochenen Sommertrieb, der von 
(Juni) Juli bis September am stärksten wächst. Die Archegonien er- 
scheinen aber auch bei dieser Art an manchen Stämmchen erst im Früh- 
ling. — Dagegen reifen bei Scleropodium purum (wahrscheinlich Sommer- 
trieb) die im Sommer gebildeten Geschlechtsorgane schon im Herbst. 
Die jungen Sporogone entwickeln sich aber erst im nächsten Jahre in 
der für Brachythecium beschriebenen Weise weiter. 
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Von den drei untersuchten Camptothecium-Arten verhält sich C. 
trichodes wie Cratoneurum oder Calliergon. C.lutescens legt dagegen 
ahnlich wie Eurhynchium seine Geschlechtsorgane schon zu Beginn des 
Frühjahrs an und bildet noch im gleichen Jahre fast reife Sporogone 
aus. C.sericeum entwickelt wie Scleropodium im Sommer und Herbst 
Geschlechtsorgane, die vom Herbst bis Frühling befruchtungsfähig sind; 
entsprechend dauert auch die Zeit Ces Kapselanschwellens und der 
Sporenreife bei dieser Art länger als bei den vorigen. Die Periodizität 
des vegetativen Wachstums konnte für C. sericeum noch nicht eindeutig 
festgelegt werden. Wahrscheinlich treibt der Gametophyt zu allen 
Jahreszeiten, sofern Frost und Dürre es zulassen; wie in Dänemark 
konnten noch von September bis November treibende Sprosse gemessen 
werden (vgl. 15, S. 54). 

Plagiotheciaceae (Abb.58, Nr. 148, 150; Abb. 66, Nr. 151, 153). 

Plagiothecium kann in seinem Wachstumsrhythmus mit Mnium ver- 
glichen werden, obwohl es zu ihm keinerlei nähere Verwandtschaft oder 
Ahnlichkeit in der Wuchsform besitzt. Wie bei Mnium beobachtet man 
im Herbst, meist im September und Oktober, basal ansetzende Er- 
neuerungsknospen für den jungen Trieb (Abb. 65). Sie bleiben im Herbst 
noch ungestreckt oder erreichen doch nur unbedeutende Länge (Abb. 62). 
Erst im März und April streckt sich der Trieb, dicht beblättert und senk- 
recht aufsteigend; Trockenperioden können sein Wachstum in den Mai 
und Juni verzögern (Abb. 63). Er wächst auch noch im Sommer weiter, 
biegt aber immer mehr in eine plagiotrope Wuchsrichtung ein (bei P. 
silesiacum ab Juli) und legt immer kleinere Blätter an (Abb. 64), so daß 
er schließlich wie zugespitzt aussieht. LimPRICHT schildert deshalb 
den ausgewachsenen Jahrestrieb in folgender Weise: „Stengel... mit 
kleineren oder mit größeren Blättern besetzt, unregelmäßig beästet; 
Äste ... bogig eingekrümmt und gegen das Ende mehr oder minder 
verdüunt‘“ (31, Bd.III, S. 290). Im Herbst stirbt bei den meisten 
Plagiothecium-Arten der Scheitel des Hauptsprosses ab — nur bei PI. 
undulatum konnte auch vom Herbst bis zum Frühjahr ein gewisses 
Streckungswachstum gemessen werden. An einigen Arten beobachtet 
man im Sommer zahlreiche unterirdische Ausläufer, die basal ansetzen 
und im nächsten Jahre den Trieb oberirdisch fortführen (P. neglectum, 
P. Roeseanum). 

Fast alle Arten beginnen erst in der Zeit von April bis Juni mit der 
Anlage der Geschlechtsorgane. Nur bei P. curvifolium erscheinen schon 
im Oktober und November die ersten Antheridienstände am freien Ende 
des alten Triebes; im Frühling werden dann auch im Bereiche des jungen 
Erneuerungstriebes Antheridien gebildet. — Die jungen Sporogone 
schwellen erst im Frühling des nächsten Jahres an, bei manchen Arten 
(P. curvifolium) überwintern die Sporogone häufig mit kaum gestreckter 
Seta im Schutze der Hüllblätter. 
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Entodontaceae, Hypnaceae, Rhytidiaceae (Abb. 66, Nr. 146, 154—161). 

Die Triebtypen dieser drei Familien schließen sich den bereits bei den 
Amblystegiaceae und Brachytheciaceae geschilderten an. — Bei Hylocomium 
proliferum, Ptilium und Hypnum lassen sich das Einsetzen und der Fort- 
lauf des Wachsens der Jungsprosse verhältnismäßig leicht verfolgen. 
Dabei kann man sich entweder auf den Verzweigungswechsel (Stockwerk- 
aufbau bei Hylocomium proliferum), den Wechsel in der Rhythmik der 
Beblätterung (Hypnum cupressiforme) oder Farbunterschiede der ver- 
schieden alten Triebe stützen. Bei Entodon, Rhytidiadelphus, Platy- 
gyrium und Pylaiea läßt sich der Verlauf des Jahrestriebes nur durch 
Messung sicher prüfen (vgl. 15, S. 50—51). — Der vegetative Trieb von 
Entodon, Ptilium, Hypnum, Rhytidiadelphus squarrosus und Hylo- 
comium proliferum wächst am lebhaftesten im Sommer und Herbst, etwa 
von Juni bis Oktober. Entodon und Hypnum cupressiforme scheinen 
ihr Längenwachstum in der Zeit vom Spätherbst bis zum Frühling 
weitgehend zu beschränken (Messungen). Hylocomium proliferum, dessen 
Erneuerungstrieb schon im August und September als dicke Knospe 
sichtbar wird, streckt seine Sprosse aber auch im Spätherbst (November) 
und von Februar bis Mai. Das anfangs senkrecht wachsende Stämmchen 
krümmt sein oberes Ende bereits im Frühling in eine mehr plagiotrope 
Wuchsrichtung und verzweigt sich in den Monaten Juli bis September. 
Eine Zweiteilung des vegetativen Triebs in einen Sommer- und Früh- 
lingstrieb wurde nicht beobachtet. 

Die bei den meisten der geschilderten Formen schon im Herbst an- 
gelegten Geschlechtsorgane werden erst im nächsten Frühling befruch- 
tungsreif. Über Typen wie Ptilium, das seine Archegonien sowohl im 
Herbst, aber auch teilweise oder ausschließlich erst im Frühling anlegt, 
und Hylocomium proliferum, das erst ab Januar Archegonien ausbildet, 
vollzieht sich der Übergang zu Rhytidiadelphus squarrosus, das beiderlei 
Geschlechtsorgane erst im Frühling erzeugt. Pylaiea polyantha trifft 
man fast das ganze Jahr über mit jüngeren oder ausgewachsenen An- 
theridienständen, während die Archegonbildung auf den Sommer und 
Herbst beschränkt bleibt. Die Sporogone entwickeln sich bei Arten mit 
Frühlingsbefruchtung meist schon im gleichen Jahr fast bis zur Reife; 
Hypnum cupressiforme beginnt sogar schon im Spätherbst seine Sporen 
auszustreuen, die übrigen Arten erst im Frühjahr (Entodon, Rhytidia- 
delphus). Bei Hylocomium proliferum fällt dagegen ein beträchtlicher 
Teil des Sporogonwachstums in den Winter und Frühling: In manchen 
Jahren schwellen die Sporogone erst im Dezember oder Februar an. 
Ptilium streckt seine Seten sogar erst im Frühling, bildet im Juni und 
Juli die Kapseln aus und streut im Frühling die Sporen. — Liegt die 
Befruchtungszeit im Sommer und Herbst, so überwintern die Sporogone 
mit kurzer oder halbwüchsiger Seta, strecken im nächsten Frühling 
ihre Seten, bilden im Sommer die Kapseln aus und entleeren diese vom 
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Beginn des Winters bis in den Frühling (Pylaiea, Platygyrium?). Bei 
Hypnum arcuatum scheinen nach Angaben von GRIMME die Sporogone 
schon im Frühling anzuschwellen und im Juni den Deckel abzuwerfen 
(13, S. 58). 

Buxbaumiales (Abb. 66, Nr. 162). 

Die im Aufbau des Gametophyten weitgehend reduzierte Gattung Buxbaumia 
zeigt in Mitteldeutschland (bei Marburg) folg: ıde Periodizität: Im März erscheinen 
an vorjährigem Protonema von B.aphylla männliche Gametophyten mit Antheri- 
dien, Ende April sind die Archegonien reif; schon Mitte Juni beobachtet man junge 
und Anfang Mai des nächsten Jahres reife Sporogone (4). (DENING bezeichnet 
das Protonema als mehrjährig.) 

In Ostpreußen scheint die Befruchtungszeit erst im Juli zu liegen 
(vgl. 13, S. 48). Das Anschwellen der Sporogone erfolgt noch im gleichen 
Herbst, die Sporen werden im Juni und Juli nächsten Jahres ausgestreut. 
Die Entwicklung der Geschlechtsorgane ist mir leider entgangen; weder 
1937 noch 1938 gelang es, Ende Juni die jungen Gametophyten auf- 
zufinden. 


Diphyscium sessile (von mir nicht untersucht) besitzt nicht nur ausdauerndes 
Protonema, sondern auch kräftigere, sich sogar bisweilen verzweigende Gameto- 
phyten (36, S. 138). Junge Antheridien beobachtete JANZEN in Thüringen im April 
(22, S. 264), junge Archegonien GAYET (in der Bretagne) schon im Februar (8, 
S. 221), GRIMME auf dem Inselsberg (Thüringen, 700 m Höhe) erst Ende Juni. 
Die Befruchtungszeit liegt in Mitteldeutschland im Juli und August; das An- 
schwellen der Kapsel erfolgt erst ab Frühjahr des nächsten Jahres (vgl. 13, S. 48-49; 
22, S. 264), das Ausstreuen der Sporen Ende August bis September (13; 28). Die 
Sporogonentwicklung zeigt also den gleichen Rhythmus wie bei Polytrichum. ° 


Polytrichales (Abb. 66, Nr. 163—172). 

Das Erneuerungswachstum der Polytrichaceae geschieht durch Rhizoidknospung, 

basitone, akrotone und terminale Jungsprosse (36, S. 140—147). Rhizoidknospung 

und basale Jungsprosse sollen zu allen Jahreszeiten auftreten (15, S.48). Bei 

zahlreichen Arten bedarf der Gametophyt eines mehrjährigen Erstarkungswachs- 
tums, ehe er Gametangien ausbildet. 

Von der Gattung Catharinaea wurde nur C. undulata untersucht. Schrifttums- 
angaben und eigene Beobachtungen bezeugen das Vorkommen männlicher, weib- 
licher und gemischt geschlechtiger Stämmchen bei dieser Art (9; 49; 59, S. 157). 
Männliche Stämmchen mit Antheridienständen können durch terminale Arche- 
gonienstände, unbefruchtet gebliebene weibliche Stände entsprechend von männ- 
lichen Ständen übergipfelt werden (59, S. 157). GERSTNER beobachtete dagegen nur, 
daß ein im Frühling angelegter Antheridienstand im Herbst oder im nächsten 
Frühling von einem Archegonienstand durchwachsen werden kann, ein Vorgang, 
der sich bei ausbleibender Befruchtung wiederholen kann (9). Eigene Beobachtungen 
bestätigten nicht nur WARNSTORFs und GERSTNERs Angaben, sondern wiesen 
darüber hinaus auch für männliche Stämmchen nach, daß sie wie bei Polytrichum 
von männlichen Jungspressen durchwachsen werden können. 


Das Durchwachsen (= terminale Erneuerung) eines Antheridien- 
oder unbefruchteten Archegonienstandes beginnt bei C. undulata im 
Herbst oder im folgenden Frühling; junge Antheridien sind an solchen 
Sprossen entweder schon im Herbst oder erst im Frühling anzutreffen. 
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Basal ansetzende Jungsprosse ließen sich wie bei Mnium schon im 
November nachweisen, streckten sich aber erst Februar und April starker, 
und erzeugten ab Februar Antheridien. Archegonien habe ich nie vor An- 
fang April gefunden; vielfach traten die weiblichen Stände an basalen 
Innovationen auf, ohne vorher männliche Geschlechtsorgane erzeugt zu 
haben. Ein Teil der basal ansetzenden Jungsprosse bleibt wie bei Mnium 


151. Plagiothecium Roesea- 
num 


153. Plagiothecium silvaticum 
var. neglectum 


155. Pylaiea polyantha 
156. Hypnum cupressiforme 


157. Hypnum arcuatum 


158. Ptilium crista-castrensis 


159. Rhytidiadelphus trique- 
trus 


160. Rhytidiadelphus squar- 
rosus 


161. Hylocomium proliferum 
162. Buxbaumia aphylla 
163. Catharinaea undulata 
166. Pogonatum urnigerum 
167. Polytrichum attenuatum 


169. Polytrichum piliferum 


170. Polytrichum juniperi- 
num 


172. Polytrichum commune 





177. Sphagnum fimbriatum 





Abb. 66. Diagramme Nr. 151—172. 


steril, wächst weiter und kann im Herbst Antheridien anlegen. Ob in 
den Sommermonaten abermals basale Innovation erfolgt, wurde nicht 
beobachtet. — In Sporogonwachstum und Sporenreife verhält sich 
Catherinaea wie Pogonatum (s. dieses). 

Die beiden kleineren Pogonatum-Arten, P.nanum und P. aloides, 
erneuern gewöhnlich ihre Gametophyten durch Rhizoidknospung (36, 
S. 140—141). Die besonders in den Frühlingsmonaten aus dem Boden 
brechenden schlanken rotbeschuppten Jungtriebe legen schon im Herbst 
Geschlechtsorgane an (aber später als P. urnigerum), die im zeitigen 
Frühling des nächsten Jahres reifen. — Bei P.urnigerum braucht die 
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Erzeugung von Geschlechtsorganen erst nach zweijährigem vegetativem 
Wachstum einzutreten!. Außerdem können diese Jungsprosse im Sommer 
noch ein bis mehrere akrotone Kurztriebe ausbilden, die zur gleichen 
Zeit wie der HauptsproB Gametangienstände hervorbringen. Das Er- 
neuerungswachstum der nächsten Jahre erfolgt nun entweder durch 
terminale ($) oder akrotone (2) Innovation. Schon im Oktober beob- 
achtet man kurz unterhalb des weiblichen Scheitels winzige SproBanlagen, 
die im nächsten April stärker hervortreten und dann von Mai bis Sep- 
tember ihre Hauptstreckung erfahren (Abb. 67—68, 70—75). Der termi- 
nal innovierende männliche Trieb schließt im August, der weibliche im 
September mit der Gametangienentwicklung sein Wachstum ab. (Basal 
ansetzende Jungsprosse wurden nicht nur in den Frühlingsmonaten, 
sondern auch in den übrigen Jahreszeiten in verschiedenen Entwicklungs- 
stadien angetroffen.) 

Das Sporogonwachstum von Pogonatum vollzieht sich im Gegensatz 
zu Polytrichum fast vollständig im Sommer und Herbst des Befruchtungs- 
jahres. Im November sind die Kapseln meist schon völlig ausgewachsen, 
die Sporen aber noch feucht. Erst in Laufe des Winters trocknen die 
Kapseln aus und beginnen im März auszustreuen. 

Die Gattung Polytrichum unterscheidet sich von Pogonatum urni- 
gerum nicht nur durch das länger dauernde Sporogonwachstum, sondern 
auch durch das Fehlen der akrotonen Innovation an weiblichen Stämm- 
chen und das oft mehrere Jahre hindurch anhaltende Erstarkungswachs- 
“ tum der Gametophyten, ehe Gametangienbildung einsetzt. Die basal 
ansetzenden Jungsprosse sind wie bei Pogonatum besonders von Februar 
bis April zu beobachten. Die den Antheridienstand durchwachsenden 
männlichen Gametophyten strecken sich während der Monate Mai bis 
September. Sämtliche untersuchten Arten legen bereits am Ende dieses 
Sommertriebes, im August oder September, ihre Antheridien an, ein 
Fortwachsen dieser Triebe im Frühjahr konnte nicht nachgewiesen werden. 
Ein „Frühlingstrieb‘“ kommt also nur für die basal innovierenden Jung- 
sprosse und für Sprosse, die mehrere Jahre hindurch vegetativ wachsen, 
in Frage. — P. piliferum legt auf manchen Stämmchen schon im Spät- 
herbst Archegonien an, auf anderen ähnlich wie P. juniperinum erst im 
Februar und März. Ob weibliche Stämmchen, die erst im April Arche- 
gonien hervorbringen, im Frühling noch eine Streckung erfahren, konnte 
nicht sicher nachgewiesen werden; die hellgrünen Triebspitzen, die man 
im Mai beobachten kann, sprechen jedenfalls dafür. 

Die Geschlechtsreife von Polytrichum reicht von April bis Juli. Bei 
der Beurteilung der Reifezeit aus geöffneten Archegonien beachte man 
die Tatsache, daß Hals- und Bauchteil unbefruchtet gebliebener Arche- 


1 Es konnte jedoch nicht entschieden werden, ob unverzweigte männliche 
Stämmchen (Abb. 69) immer zweijährig sind oder schon nach einjährigem Wachs- 
tum Geschlechtsorgane hervorbringen können. 
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Abb. 67. Abb. 68. Abb. 69. Abb. 70. Abb. 71. 








Abb. 72. Abb. 73. Abb. 74. Abb. 75. 


Abb. 67—75. Pogonatum urnigerum. Abb. 67—69: d, Abb.70—75: 2. (Natürliche Größe.) 

Abb. 67: 2. Juni. Abb. 68: 21. Aug. Abb. 69: 4. Okt. Abb.70: 4.Okt. Die Anlage für 

den Trieb II ist die kleine dreieckige Knospe. Abb.71: 18.April. Abb, 72: 2. Juni. 

Abb. 73: 28. Juni. Abb. 74: 21. Aug. Abb. 75: 4. Okt. Die älteren Jahrestriebe sind zum 
Teil unbeblättert dargestellt. 


gonien noch Wochen nach der Befruchtungszeit frisch und ungebräunt 
aussehen können. — Das Wachstum der Sporogone verlangsamt sich 
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gegen Ende des Herbstes. Bei den langsetigen Formen P.commune 
und P. attenuatum stockt es im Winter merklich (vgl. Abb. 79). 

Noch Anfang März leuchtet bei diesen Formen nur die hellhaarige 
Haube aus den Hüllblättern hervor, erst im März und April werden die 
Seten stärker gestreckt. Ausstreuende Kapseln beobachtet man bei 
Polytrichum erst im Juni und Juli; aber die Kapseln sind bisweilen 
schon 2—4 Wochen, ehe der Deckel fällt, völlig trocken und verlieren 
bei schwacher Berührung Haube und weckel. 


Zusammenfassung. 

Der vegetative Trieb. 

1. Alle Arten mit Protonema- und Rhizoidsprossung haben einen gestalt- 
lich einheitlichen Jahrestrieb, der entweder schon im Frühling oder erst im 
Sommer einsetzt. Die Jungsprosse schließen entweder mit einem Game- 
tangienstand ab oder bilden sterile Ausläufer (Fissidens taxifolius). 
Manche Arten können durch akrotone Erneuerungssprosse die Anzahl 
der Gametangienstände vermehren ( Pottia truncatula). 

2. Ausdauernde akrokarpe Arten mit akrotoner oder basitoner Innovation 
besitzen im allgemeinen einen einfachen oder doppelten Jahrestrieb. 

a) Der einfache Jahrestrieb kann entweder im Frühling (Syntrichia 
subulata), vom Sommer bis Anfang Herbst (Rhodobryum roseum) oder 
mehr vom Herbst bis Winter (Grimmia, Orthotrichum, Hedwigia) aus- 
gebildet werden. Einen einfachen Jahrestrieb besitzen im Gegensatz 
zu HAGERUPs Beobachtungen in Dänemark (15) auch Ceratodon pur- 
pureus, Pohlia nutans, z. T. Aulacomnium 3, Polytrichum 3 (Antheridien- 
anlage im Herbst!). 

b,) Als Arten mit doppeltem Jahrestrieb im Sinne Haserurs (15) 
wurden einmal Bryum pallens, B. warneum, Aulacomnium palustre 9, 
Philonotis fontana, Polytrichum 2% (?) (zwei gestaltlich verschiedene Ab- 
schnitte eines Sprosses, vor und nach der Winterruhe ausgetrieben) 
beobachtet, zum anderen Mnium, Georgia, Catharinaea u.a. (zwei ver- 
schiedene Sprosse, im Sommer und vom Herbst bis Frühling gebildet). 
Bei Ceratodon kommt bisweilen im Frühling durch wiederholte akrotone 
Erneverungssprosse eine Vermehrung der im Herbst oder Frühling 
gebildeten Gametangienstände vor. 

b,) HAGERUP (15) vertritt die Ansicht, daß sich zwischen dem ,,Früh- 
lings“- und „Sommertrieb‘‘ akrokarper Arten eine Ruhezeit einschaltet 
(in Dänemark etwa 1—3 Monate, etwa vom Mai bis Juli). Für diese 
Behauptung konnten an ostpreußischem Material keinerlei eindeutige 
Beweise erbracht werden (vgl. Mnium undulatum, Aulacomnium, Bart- 
ramia, Pogonatum urnigerum). Zunächst ist der Begriff ‚‚Sommerruhe‘, 
der sich nur auf das Längenwachstum bezieht, ein mißlicher. Zur Zeit 
dieser angeblichen Sommerruhe entwickelt das Moos nämlich seine 
Geschlechtsorgane. Dieses durch das Wachstum der Geschlechtsorgane 
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hervorgerufene Stillstehen im Längenwachstum des Sprosses ist etwas 
ganz anderes als die ‚Winterruhe‘, die bei Arten, die im Herbst noch 
keine Geschlechtsorgane gebildet haben, vorkommt, und die leicht auf- 
gehoben werden kann, wenn man die Pflanzen günstigeren Wachstums- 
bedingungen aussetzt (eigene Versuche mit Mnium, Syntrichia subulata, 
Dicranum scoparium 2). Im ersten Falle ist das Langenwachstum aus 
inneren Gründen, im letzten dagegen durch Außeneinflüsse aufgehalten 
worden. Es ist kaum zu erwarten, daß auch sterile Frühlingstriebe akro- 
karper Arten diese Sommerruhe einhalten; sie wachsen in dieser Zeit 
wahrscheinlich genau so weiter wie pleurokarpe Arten (s. diese). HAGE- 
rups Abbildung 15 B (15, S. 13) gibt für einen vegetativen Sproß vom 
25. Juli bei Ceratodon eine deutliche Grenze zwischen Frühlings- und 
Sommertrieb an; ich kann mir diese nur durch die Zwischenschaltung 
von Trockenzeiten erklären, die das Wachstum eine Zeitlang hemmten. 
Die Abb. 17 B (Mniobryum albicans f.glaciale) scheint mir nur eine 
undeutliche Grenze zwischen einem orthotropen und plagiotropen Trieb- 
abschnitt, aber nicht eine zwischen beiden Abschnitten liegende Ruhe- 
zeit zu beweisen. ‘ 


HAGERUP hat die Sommerruhe zeitlich nur bei Philonotis und Cera- 
todon (15, 8.9, 13) festgelegt. Bei Philonotis ließe sich sein Schluß 
dadurch deuten, daB er den Sommertrieb, solange er unter den Schopf- 
blättern des Frühlingstriebes verborgen war, nicht besonders bewertet 
hat. Bei Ceratodon können dagegen außerdem noch Standortsverhältnisse 
den Einsatz des Sommertriebes zurückhalten, wodurch eine der ,,Winter- 
ruhe“ ähnliche Stockung im Wachstum bewirkt würde. 


b,) Der „Frühlingstrieb‘‘ soll nach HAGERUP (15) in Dänemark in der 
Zeit von Dezember bis März beginnen. Der Autor bezeichnet diese 
Zeitpunkte als „durchgehend etwas zu spät angesetzt‘ [Grund: unregel- 
mäßiges Verhalten einzelner Pflanzen eines Rasens; Schwierigkeit, die 
jüngsten zwischen den Hüllblättern versteckten Jungtriebe ohne Prä- 
paration zu erkennen (15, S.65)]. Liegen aber diese Zeitpunkte nicht 
eindeutig fest, so wird HAGERUP darauf noch keine Theorien über den 
autogenen oder induzierten Charakter des Frühlingstriebes stützen 
können (z. B. 15, S. 76). 


Eine möglichst genaue Untersuchung von Mnium, Plagiothecium, 
Georgia pellucida und Catharinaea ergab, daß der ,,Friihlingstrieb“ schon 
im Herbst (August bis November) angelegt wird; in dieser Jahreszeit 
erfahren die jungen Triebe zum Teil schon eine beträchtliche Streckung. 
Diese Arten besitzen einen Herbsttrieb, der ohne morphologische Grenze 
in den Frühling weiterwächst. Andere Arten setzen ihren Sommertrieb 
nach der Winterruhe monopodial durch einen gestaltlich anders gearteten 
Frühlingstrieb fort (s. S.574, Bryum pallens u.a.). Auf Arten ohne 
Frühlingstrieb wurde schon hingewiesen (s. S. 574). 
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Zusammenfassend läßt sich also feststellen: Im Gegensatz zu der von 
Hacervup in Dänemark beobachteten ,,bizyklischen Periodizität der 
Triebentwicklung“ (15, S. 14) kann in Ostpreußen in zahlreichen Fällen 
der Frühlingstrieb ausfallen (vielfach Anlage der Gametangien im Herbst). 
In anderen Fällen findet man den Frühlingstrieb in den Herbst verlagert, 
und nur selten entwickelt er sich, gestaltlich besonders ausgeprägt, erst 
im Frühling. Die Sommerruhe ist zeitlich bei manchen Arten nicht genau 
nachweisbar, bei allen anderen wahrscheinlich durch äußere Faktoren 
induziert (vgl. auch die folgenden Abschnitte). Der Sommertrieb beginnt 
bei den verschiedenen Arten zu verschiedener Jahreszeit. 

3. Beim Jahrestrieb der ausdauernden pleurokarpen Moose wurden 
keine scharfen Grenzen verschiedener Triebabschnitte beobachtet. Eine 
gewisse Ausnahme machen hiervon Waldbodenmoose, wie Brachythecium 
und Plagiothecium, die im Sommer anders beblätterte Sproßabschnitte 
als im Frühling erzeugen. Der genaue Wachstumsrhythmus im Verlaufe 
des ganzen Jahres ist wahrscheinlich nach systematischen Gruppen 
und Standorten verschieden. Arten mit ausgesprochenem Sommer- 
Herbsttrieb stehen andere mit stärker ausgeprägtem Frühlings-Sommer- 
trieb oder völliger Undurchsichtigkeit des Wachstumsrhythmus gegen- 
über. Wie bei den Akrokarpen gibt es Formen, die im Frühling Scheitel 
von Jungsprossen austreiben, die vom Herbst her überwintern (Crato- 
neurum, Plagiothecium ). 

4. Innerhalb eines einzigen Rasens setzt das Wachstum der Erneue- 
rungssprosse von Gametophyten, die bereits einmal Geschlechtsorgane 
getragen haben, zeitlich ziemlich regelmäBig ein. Stärkere Unregel- 
mäßigkeiten in der Periodizität des vegetativen Triebes zeigen dagegen 
mehrere Bryum-Arten, die sich auch in der Ausbildung der Geschlechts- 
organe weitgehend unperiodisch verhalten. Auf diese Verhältnisse sowie 
das unperiodische Wachstum jugendlicher Gametophyten vor der An- 
lage der Geschlechtsorgane weist schon HAGERUP hin (15, S. 48, 54—63). 


Die Gametangienentwicklung. 

1. Die Anlage der Geschlechtsorgane ist bei verschiedenen systematischen 
Einheiten zeitlich enger oder weiter auf bestimmte Abschnitte des Jahres 
beschränkt: Sehr engrhythmischen Gattungen, wie Mnium, Plagiothecium, 
Calliergon, stehen weitrhythmische wie Bryum, Grimmia, Orthotrichum, 
Erythrophyllum, Tortula, Pylaiea u.a.gegenüber. Häufig kommen bei 
manchen Formen der letzten Gruppe verschieden alte Antheridienstände 
fast das ganze Jahr hindurch vor; die Archegonienbildung ist dagegen 
nur bei wenigen Arten auf größere Teile des Jahres ausgedehnt (z. B. 
Erythrophyllum, Bryum intermedium, B. argenteum). 

2. Die Dauer der Gametangienentwicklung zeigt ebenfalls häufig eine 
durch systematische Einheiten begrenzte Verschiedenheit (vgl. Mnium, 
Calliergon, Pogonatum, Polytrichum). Sehr häufig wurden bei Arten 
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mit Frühlingsbefruchtung junge oder ausgewachsene Gametangien 
schon im Herbst nachgewiesen, fiir die Archegonien war eine derartig 
lange Entwicklungszeit bisher unbekannt. 

3. Bei der größeren Anzahl von Arten traten die Antheridien früher 
als die Archegonien auf; am klarsten wird dieser Unterschied bei Formen, 
die ihre Antheridien schon im Herbst, die Archegonien erst im Frühling 
entwickeln (z. B. den meisten Polytricha). Aber es gibt auch Arten, 
bei denen dieser zeitliche Unterschied nur klein ist; wo er in den Dia- 
grammen völlig fehlt, ist noch nicht zu entscheiden, ob er nicht doch 
besteht und nur durch die grobe Untersuchungsmethode (Beobachtung 
eines Rasens in Abständen von 14 Tagen) nicht erfaßt werden konnte. 

Dauer der Befruchtungszeit. 

1. In vielen Fällen wurden längere, in manchen Fällen andere Zeiträume 


für die Geschlechtsreife festgestellt als durch GRIMME (13). Von 150 Arten 
dauerte die Geschlechtsreife bei 


14% etwa 1, Monat, 
50% etwa 2 Monate, 
23% etwa 3 Monate, 
13% etwa 4—9 Monate. 

2. Innerhalb eines einzigen Rasens dauert die Befruchtungszeit meist 
1/,—2 Monate, nur bei manchen Amblystegium-, Pottia-, Phascum- und 
Bryum-Arten hielt sie bis zu 3,4 oder gar 9 Monaten an. Ihre Dauer ist 
nicht nur durch die Länge jenes Zeitraumes bedingt, in dem die Game- 
tangien angelegt wurden, sondern auch durch den Witterungscharakter 
der Jahreszeit: Fällt die Geschlechtsreife in den Frühling und Anfang 
Sommer, so ist sie gewöhnlich recht begrenzt ('/,—2 Monate); beginnt 
sie erst im Herbst und Spätherbst, so kann sie sich bis in den Frühling 
hinein auseinanderziehen (Funaria, Ulota, Orthotrichum, Neckera u. a.). 

3. Durch das Auftreten mehrerer fertiler Triebe nacheinander kann die 
Befruchtungszeit eines Rasens verlängert werden; die Reife des zweiten 
Triebes schließt gewöhnlich ohne zeitliche Unterbrechung an die des 
ersten an (Ceratodon, Tortula, Pottia, Bryum). Einen so klaren Fall 
von doppelter Befruchtungszeit, wie ihn HAGERUP für Bryum salinum 
beschreibt (15, S. 60), habe ich in Ostpreußen nicht beobachten können. 

Sporogonentwicklung. 

1. Die Dauer der Sporogonentwicklung (Berechnung s. S. 540) deckt 
sich in den meisten Fällen mit den Angaben GRIMMEs (13). 

2. Für die Dauer der Sporenreife einer Art habe ich auf Grund eines 
reicheren Untersuchungsmaterials ähnlich wie für die Geschlechtsreife 
längere Zeiträume ermittelt als GRIMME. 

3. Werfen die Kapseln bald nach dem Austrocknen den Deckel ab, 
so pflegt die Sporenstreudauer in einem derartigen Rasen nur !/,—1 bis 
2 Monate zu währen. Haftet der Deckel länger (s. S. 539), so findet 
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man in einer um Monate längeren Zeit im gleichen Rasen streuende 
Kapseln. — Arten, die vom Herbst bis Frühling die Kapseln entleeren, 
besitzen meist längerstreuende Rasen als die im Frühling und Sommer 
streuenden Formen; die höhere und weniger schwankende Luftfeuchtig- 
keit der kühleren Jahreshälfte verlangsamt wahrscheinlich die Öffnung 
der Kapseln. 

4. In dem Entwicklungsunterschied der jungen Sporogone eines 
Rasens spiegelt sich im allgemeinen die Länge der Befruchtungszeit 
wider. War die Zeit der Geschlechtsreife sehr kurz, so entwickeln sich 
fast alle Sporogone gleichmäßig ( Bartramia ithyphylla, Mnium hornum) ; 
währte sie länger, so begegnet man im gleichen Rasen sehr verschieden 
großen Sporogonen; so kann man etwa bei Pottia truncatula neben 
Sporophyten mit kaum gestreckten Seten streuende Kapseln finden 
(am 7. 10. 37). 


2. Die Beziehungen der Periodizität zu bestimmten Umweltsbedingungen. 
a) Der Wachstumsrhythmus in Moosgesellschaften ökologisch verschiedener 
Standorte. 

In welcher Weise die geschilderte Periodizität im Wachstum der 
Moose durch einen inneren Zwang oder durch Außeneinflüsse geprägt 
wird, kann endgültig erst das Experiment klären. Wenn daher im folgen- 
den der Frage nachgegangen wird, wieweit eine bestimmte Form der 
Periodizität unter den Arten eines bestimmten Standorts verbreitet ist, 
kann dabei keine ursächliche Deutung der Periodizität erreicht, sondern 
nur ihr Vorkommen in einer bestimmten Umwelt beschrieben werden. 

Im Schrifttum liegen für bestimmte Faktorenkomplexe von Moos- 
standorten, z. B. das Mikroklima, oder für einzelne Faktoren, etwa den 
Säuregrad des Bodens, schon zahlreiche Beobachtungen vor (z.B. 
SCHADE 1913 und 1917, PLANTEFOL 1927, KorrE 1932, GRETER 1936, 
HoLDHEIDE 1938 u. a.), ohne daß solche Angaben immer zu bestimmten 
Wachstumsvorgängen der Moose in Beziehung gesetzt werden. Wenn 
z.B. SCHADE feststellt, daß sich ausgetrocknete Rasen von Pohlia 
nutans im Sommer bis zu 56,8° C erwärmen können (47, S. 498), so besagt 
das für die Periodizität des Wachstums dieser Art sehr wenig; P. nutans 
entwickelt seine Gametophyten vielleicht unter ganz ähnlichen Tempe- 
ratur- und Feuchtigkeitsverhältnissen, wie Leptoscyphus Taylori, in dessen 
Rasen nur eine Höchsttemperatur von 17° C gemessen wurde (47, S. 499). 

Auf die Bedeutung einer genügenden Durchfeuchtung des Moosrasens 
für die Assimilation wiesen besonders BASTIT, PLANTEFOL und STÄLFELT 
hin (2; 39; 53). Die beiden ersten Forscher vermuten, daß das vege- 
tative Wachstum des Gametophyten wegen günstiger Temperatur- und 
Feuchtigkeitsverhältnisse im Herbst und Frühling am stärksten sein 
müsse (2, S. 528; 39, S. 243). STÄLFELT wies nach, daß die Assimila- 
tionstätigkeit von Moosrasen, die einer mehrwöchentlichen Dürre aus- 
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gesetzt waren, auch bei günstiger Durchfeuchtung noch längere Zeit 
gehemmt blieb (53). 

Für die Anlage von Geschlechtsorganen soll nach Ansicht mehrerer 
Forscher vor allem eine giinstige Beleuchtung notwendig sein (48, S. 146f.; 
60, 8. 118, 152; 6, S. 57). Ob nun z. B. in südlichen Breiten, in denen die 
Herbst- und Wintermonate heller sind als in nérdlicheren, die Geschlechts- 
organe mancher Arten wegen dieses Lichtvorteils schon im Herbst und 
Winter angelegt werden (s. 8. 603), bleibt noch zu untersuchen. Die 
Temperatur ist nämlich auch von maßgeblichem Einfluß, was ein Ver- 
such mit mehreren Mnia, mit Syntrichia subulata und Plagiothecium 
curvifolium bewies. Diese Formen wurden winteriiber bei einer Tempe- 
ratur von 13—18° C gehalten und legten keine Gametangien an; sämt- 
liche Kontrollkulturen, die, außerhalb der Glasveranda stehend, den tiefen 
Wintertemperaturen ausgesetzt waren, bildeten dagegen am Ende des 
Winters und zu Beginn des Frühlings Geschlechtsorgane aus. — In einer 
anderen Weise scheinen die bekannten Versuchsmoose Funaria hygro- 
metrica und Physcomitrium piriforme temnperaturabhängig zu sein ; im Frei- 
land erzeugen sie gewöhnlich im Sommer und Herbst Geschlechtsorgane; 
in Kultur sind dagegen z.B. bei Funaria ‚die Blütenbildung und der 
Sporogonansatz‘ überhaupt ‚an keine Zeit gebunden, sondern gehen das 
ganze Jahr vor sich“ (60, S.38). Bei Wassermoosen, wie Fontinalis 
antipyretica wies ELSSMANN nach, daß unter günstigen Licht- und Tempe- 
raturverhältnissen eine längere Zeit hindurch Geschlechtsorgane auf- 
treten als am Standort (6, S. 57). — An Unterwasserkulturen von Land- 
moosen beobachtete ELSSMANN bei einigen Arten eine völlige ,,Unter- 
drückung der geschlechtlichen Entwicklung‘ ( Bryum argenteum, Grimmia 
pulvinata); Funaria hygrometrica bildete dagegen auch unter Wasser 
Gametangienstände aus (6, 8. 87, 138, 140, 143). 

Die Abgrenzung bestimmter Moosassoziationen ist heute bis auf wenige 
Ausnahmen genau so wenig abgeschlossen wie die soeben gestreiften 
Untersuchungen der für das Mooswachstum günstigen Außenbedingungen. 
Die im folgenden angewandte Einteilung der Moosgesellschaften umfaßt 
.weit höhere soziologische Einheiten als die Assoziationen und ist zum 
Teil der Gesellschaftsgliederung der höheren Pflanzen (STEFFEN 1931 
und Korre 1931 und 1936) entlehnt. Soweit es ohne eine genaue Kenntnis 
des Mikroklimas und seiner Wirkungen auf die verschiedenen Wachs- 
tumsvorgänge möglich ist, werden die für den jährlichen Wachstums- 
rhythmus vermutlich wirksamsten Außenfaktoren herausgehoben. In 
erster Linie werden dabei der Wasser- und Lichtfaktor berücksichtigt, 
deren Bedeutung für das Mooswachstum wenigstens in einigen Zügen 
festliegt. 

Zu Beginn eines jeden Abschnitts sind zunächst die für den betreffenden Stand- 
ort charakteristischen Arten aufgeführt; diese sind zum Teil noch auf einzelne 
Gruppen verteilt, denen ein besonderer Triebtyp eigen ist; die einzelnen Gruppen 

38* 
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werden im Text in den durch die gleichen Zahlen gekennzeichneten Abschnitten 
behandelt. Die Artenliste der verschiedenen Standorte wurde nach Gesichtspunkten, 
die zwar aus eigener Erfahrung stammen, aber mit den Angaben des Schrifttums 
weitgehend übereinstimmen, zusammengestellt. Arten, die auf ökologisch ver- 
schiedenartig erscheinenden Standorten auftreten, wurden für den Standort an- 


gegeben, an dem sie am häufigsten vorkommen. 
Von einer Veröffentlichung der nach Moosgesellschaften geordneten Entwick- 


lungsdiagramme wurde bis auf 2 Fälle abgesehen (Abb. 76). 


A. Die Bodenmoose der baumfreien Mineralböden. 
AI. Bodenmoose mittelfeuchter Standorte. 


la. Pleuridium alternifolium, 
Pseudephemerum axillare, 
Dicranella rubra, 
Br rufescens, 
Phascum acaulon, 
Pottia truncatula, 
» intermedia. 
1b. Discelium nudum, 
Funaria hygrometrica, 
Physcomitrium piriforme, 
Ditrichum tenuifolium, 
£ homomallum, 
” tortile, 
Dicranella heteromalla. 


2. Mniobryum carneum, 
Leptobryum piriforme, 


Bryum warneum, 
» pendulum, 
» pallens, 
‘i bimum, 
intermedium. 


3. Distichium montanum, 
Encalypta vulgaris, 
Barbula fallax, 

ae convoluta, 

. unguiculata, 
Didymodon rubellus, 
Bryum capillare, 
Bartramia ithyphylla, 
Brachythecium glareosum, 
Pogonatum nanum, 

aloides, 








Pohlia pulchella, - urnigerum. 


Mittelfeuc hte Standorte, an denen sich Moose ansiedeln können, sind vor allem 
freiliegende Bodenflächen an Abrutschen von Hängen, an Hohlwegen und Weg- 
abstichen, auf Gartenland, brachliegenden und bebauten Ackern. Oft gehen schon 
nach wenigen Jahren solche Wohnräume an dicht schließende schattige Gesell- 
schaften von Blütenpflanzen verloren. Außer günstigen Lichtverhältnissen während 
des ganzen Jahres sind solche freiliegenden Bodenflächen in manchen Fällen starker 
Austrocknung ausgesetzt; so nimmt es nicht wunder, wenn sich z. B. auf sandigen 
Äckern Formen einstellen, die im Schrifttum als Xerophyten bezeichnet werden 
[z. B. Pottia und Phascum (58)]. Sie sind aber nicht auf diese trockenen Standorte 
beschränkt, sondern finden sich häufig auch in der Gesellschaft ausgesprochen 
mesophytischer Formen (z. B. Dicranella rufescens), die auf weniger austrocknenden 
Böden, z. B. quelligen Nordhängen, Hohlwegen u.a. vorkommen. — Die in der 
3. Gruppe zusammengefaßten Arten sind ebenfalls sowohl auf mittelfeuchten als 
auch trockenen Standorten anzutreffen; sie werden bei WARNSTORF meist als 
Xerophyten und Hemixerophyten gekennzeichnet (58). 

la. Die eigentümlichste Gruppe der Moose mittelfeuchter Standorte 
umfaßt jene kleinen Erdmoose aus den Gruppen der Dicranales, Pottiales 
und Funariales, deren Erneuerungswachstum sich meist durch Proto- 
nema- und Rhizoidknospung vollzieht, und die im Laufe einer Vege- 
tationsperiode. fast die gesamte Entwicklung des Gametophyten und 
des Sporophyten vollenden können. Sie beginnen mit dem Erneuerungs- 
wachstum zum Teil schon im Frühling ( Pottia, Phascum), bringen über 
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kleinere oder größere Zeiträume von Sommer und Herbst Geschlechts- 
organe hervor, die sich rasch entwickeln und eine meist mehrmonatige 
Befruchtungszeit aufweisen. Die kleinen, meist kurzsetigen Kapseln 
können schon im Herbst und Winter ihre Sporen entleeren (Pottia, 
Dicranella rubra und D.rufescens), bei kleistokarpen Arten verrottet 
die Kapselwand erst im Sommer und Herbst des nächsten Jahres ( Pleu- 
ridium, Phascum, Pseudephemerum ). 

1b. Von diesem Triebtyp unterscheiden sich die Formen der Gruppe 1b 

durch eine Verzögerung der Sporogonentwicklung in den Frühling und 
Sommer nach der Befruchtungszeit. Discelium und Funaria sind Binde- 
glieder zwischen beiden Typen: bei ihnen fällt in der Regel oder wenig- 
stens in Ausnahmefällen noch ein beträchtlicher Teil der Sporogon- 
entwicklung in den Herbst. In einer Reihe von Ditrichum tenuifolium 
über D.tortile bis zu Dicranella heteromalla läßt sich die zunehmende 
Verzögerung der Sporogonentwicklung erkennen, ohne daß diese Ab- 
wandlung durch ökologisch verschiedene Standorte begründet werden 
könnte. 
Diejenigen Moosarten, deren Gametophyt meist durch akrotone 
(seltener basitone) Erneuerungssprosse mehrere Jahre hindurch fort- 
wächst, lassen sich nach der Eigenart im fertilen Trieb in mehrere Gruppen 
trennen: 

2. Die mesophytischen Bryum-Arten wurden bereits im systematischen 
Teil eingehend in ihrer weitgehenden Unperiodizität in der Anlage von 
Geschlechtsorganen und in der Länge der Befruchtungszeit geschildert 
und stimmen darin mit Formen wie, Pottia und Phascum weitgehend 
überein. Diese Eigentümlichkeit läßt sich nach meinen Erfahrungen 
nicht durch die Einwirkung von Außenumständen erklären: Neben 
Bryum intermedium- und: Leptobryum piriforme, die jährlich mehrere 
fertile Triebe erzeugen können, stehen Formen wie Mniobryum carneum 
oder Pohlia pulchella, von denen mir nur ein steriler Sommertrieb bekannt 
ist, der im Frühling Gametangien ausbildet. 


3. Die Gruppe 3 umfaßt Formen, die zwar einen fertilen Sommer- 
trieb ausbilden, aber die Entwicklung der Geschlechtsorgane erst im 
nächsten Frühling beenden. Bei Bartramia und Pogonatum urnigerum 
wächst der Jahrestrieb etwa vom April bis August oder September 
vegetativ. Bis auf Barbula unguiculata und Didymodon rubellus legen 
alle Arten der Gruppe 3 schon im Herbst Antheridien an; die Arche- 
gonien treten dagegen erst im nächsten Frühling auf (Ausnahme: Pogo- 
natum). Didymodon rubellus erinnert in der Unregelmäßigkeit seines 
fertilen Triebes (s. S. 546) stark an mesophytische Brya der Gruppe 2. 
In der Dauer der Sporogonentwicklung schließen sich die Formen dieser 
Gruppe weitgehend der Gruppe 1 an; über eine Dauer von 12 Monaten 
(Encalypta vulgaris) reicht die Entwicklung nie hinaus. 
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A II. Die Bodenmoose trockener Mineralböden. 
[,.Sonnige Hügel, Sandfelder und Dünen“ nach STEFFEN (54).] 


Ceratodon purpureus, Thuidium abietinum, 
Syntrichia ruralis, 5 Philibertii, 
Rhacomitrium canescens, Camptothecium lutescens, 
Bryum caespititium, Brachythecium albicans, 
»  argenteum, Polytrichum piliferum, 
99 juniperinum. 


Diese Standorte sind im Gegensatz zu den mittelfeuchten starker den Trocken- 
perioden des Frühlings und Sommers ausgesetzt. Die Schneedecke taut hier früher 
als in Wäldern und Mooren fort, aber das Schmelzwasser versickert ebenso rasch 
wie das Regenwasser: In den oft wochenlang anhaltenden Dürrezeiten trocknen die 
oberflächlichen Bodenschichten und mit ihnen auch die Moose sehr stark aus. Die 
Trockenzeiten hemmen das Wachstum von Moosen aber nach den Versuchen 
STÄLFELTS (53) sogar bis in den Beginn der Regenzeiten hinein. — Bis auf Ceratodon 
und Bryum argenteum, die auch auf mittelfeuchten Standorten vorkommen, sind 
die angefiihrten Arten ausgesprochene Xerophyten. 

Gegenüber den mittelfeuchten Standorten fällt einmal das Fehlen der 
schnellwüchsigen kleinen Erdmoose mit Rhizoidknospung auf, zum andern 
das Überwiegen von Formen, die ihre Geschlechtsorgane im Herbst anlegen, 
aber erst im Frühling reifen (vgl. 3. Gruppe der mittelfeuchten Standorte!). 
Neben Formen, die ihre Archegonien erst im Frühling anlegen (Ceratodon 
und Bryum caespititium) gibt es aber auch einige, die auch die Anlage 
der Antheridien bis zum Beginn des Frühlings verzögern, der an nach 
Süden abfallenden Hängen schon im Februar und März das Mooswachs- 
tum begünstigt (Camptothecium und Thuidium). Der vegetative Trieb 
entwickelt sich trotz der sommerlichen Trockenheit vom zeitigen Frühling 
bis in den Spätherbst; das Wachstum der Sporogone ist im Herbst und 
Frühling am stärksten. Die Sporogonentwicklungsdauer von 8—15 Mo- 
naten ( Bryum argenteum und Polytrichum) zeigt gegenüber der Gruppe 1 
der mittelfeuchten Standorte bereits eine deutliche Verzögerung (Trocken- 
heit!). Bryum argenteum bewahrt auch auf trockenem Boden die vielen 
Brya mittelfeuchter Standorte eigene Unregelmäßigkeit im fertilen 
Trieb. Im Gegensatz zu ihnen kann es aber seine Kapseln schon im 
Herbst des Befruchtungsjahres ausbilden, bisweilen sogar schon vor 
Anbruch des Winters die Sporen streuen, erreicht damit also eine ähn- 
liche Periodizität wie etwa Pottia truncatula. 


A III. Freiliegende erratische Blöcke, trockene Mauern (Abb. 76). 


Tortula muralis, Hedwigia albicans, 

Grimmia pulvinata, . Orthotrichum anomalum, 
»  @pocarpa, diaphanum, 

Rhacomitrium heterostichum, er cupulatum. 


Diese Standorte haben noch ungünstigere Feuchtigkeitsverhältnisse als die 
trockenen Mineralböden, da ihnen im Frühling und Sommer die Bodenfeuchtigkeit 
fast völlig fehlt. Die schnell und frühzeitig forttauende Schneedecke wirkt sich in 
viel geringerem Maße als Wasserspender aus als auf Lockerböden offener oder 
geschlossener Pflanzenvereine. 
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Somit bleiben den Steinmoosen nur die Herbst- sowie die schneelosen 
und frostfreien Wintermonate für ein ungestörtes Wachstum übrig. 
Grimmia, Rhacomitrium, Orthotrichum und Hedwigia passen sich in ihrem 
Wachstumsrhythmus weitgehend den geschilderten AuBenbedingungen an. 
Der vegetative Trieb streckt sich vor allem vom Herbst bis Anfang 
Frühling. Die Anlage der Antheridien erfolgt nur in wenigen Fällen 
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Abb. 76. Die Moose der freiliegenden erratischen Blöcke und trockenen Mauern (A III) und 
die Bodenmoose lichter trockener Wälder (C II). 


schon im Frühling, meist erst im Sommer und Herbst, die Anlage der 
Archegonien vom Sommer bis in den Herbst (oder erst im Winter und 
Anfang Frühjahr: Hedwigia albicans). Die Zeit der Geschlechtsreife 
liegt im Spätherbst und Winter oder verzögert sich bis in den Frühling 
und Sommer. Das Wachstum der Sporogone, besonders das Anschwellen 
der Kapseln, ist weitgehend auf die Zeit vom September bis März be- 
schränkt, die Sporenreife auf den anschließenden Frühling und Sommer. 
Die Dauer der Sporogonentwicklung liegt zwischen 10—13 und 15 bis 
18 Monaten (Tortula und Orthotrichum anomalum ). 
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Tortula muralis legt im Gegensatz zu den anderen Arten beiderlei 
Geschlechtsorgane erst im Frühling an und bringt an feuchteren Stand- 
orten bisweilen noch einen fertilen Sommertrieb hervor. 


B. Die Moore. 

1. Dicranella cerviculata, Paludella squarrosa, 
Dicranum Bergeri, Meesea triquetra, 
Polytrichum gracile, Fuilonotis fontana. 

aa strictum, 7 
2. rn 3b. Thuidium lanatum, 
(Sphagnum sp). Chrysohypnum stellatum, 


Amblystegium riparium, 


2a. Mnium punctatum, Calliergon cuspidatum, 


Aulacomnium palustre, 


Climacium dendroides, nn 
Cratoneurum filicinum, 7 EEE ERSTER 
Brachythecium rivulare, PR D gun. 
Biyitiadcipins squarrosus. Drepanocladus ae = \ 

2b. Mnium medium, za aduncus, var. poly- 

»  hornum. carpus, 

3a. Fissidens adiantoides, x) revolvens f. dioica, 
Splachnum ampullaceum, ” fluitans, 
Mnium affine, var. elatum, Camptothecium trichodes. 





Bryum ventricosum, 


Die Moore bieten den Moosen zwar ein ähnliches Lichtklima wie die mittel- 
feuchten Mineralbéden, aber andere Verhältnisse in Temperatur und Wasserhaus- 
halt. Die winterliche Schneedecke liegt auf den Mooren länger als auf den Locker- 
béden von AI und AII. ,,Ganz allgemein wirken ja die Moore im Frühjahr wie 
gewaltige Kältespeicher, die von den Sonnenstrahlen nur schwer erwärmt werden“ 
(21, Bd. II, S. 69). So ist es erklärlich, daß im Wachstumsrhythmus der Laub- 
moose ebenso eine Verschiebung gegen den Sommer hin einsetzt wie bei den Blüten- 
pflanzen, für welche Hvzck z. B. im Molinietum coeruliae die Entwicklung eines 
typischen Frühlingsaspekts auf den Vorsommer, frühestens den Mai, festsetzt (21, 
Bd. II, S. 69). Während auf Schwingflachmoorwiesen oder Quellmooren auch im 
Sommer selten Wassermangel eintritt, haben die Moose auf den Bulten von Hoch- 
mooren und Zwischenmooren bisweilen unter Austrocknung zu leiden. Auf den 
Polytrichum-Bulten der Hochmoore herrscht im Sommer allgemein eine weit 
geringere relative Luftfeuchtigkeit als auf der ebenen Sphagnum-Oberfläche der 
Schlenken (21, Bd. II, S. 148). ,,Geringe Wärmeleitfähigkeit und Wärmekapazität 
des Bodens‘, der sich an sonnigen Tagen stark erwärmt, und hohe Verdunstungs- 
werte verleihen dem „Hochmoorklima‘‘ Züge, die dem Klima ,,sonnigtrockener 
Mineralböden“ eigen sind (21, II. Bd., S. 155). Auf die Verschiedenheit im jähr- 
lichen Wärmehaushalt von Quell- und Flachmooren (54) sei nur kurz hingewiesen; 
leider konnte die Periodizität des Wachstums in Quellmooren noch nicht näher 
verfolgt werden. 


1 Sämtliche von mir beobachteten Sphagna (vgl. Abb. 66 und Tab. 4, Nr. 173—182) 
legen ihre Antheridien schon im August und September an (vgl. Polytricha!). In 
welcher Zeit des Herbstes die weiblichen Geschlechtsorgane gebildet werden, steht 
noch nicht fest; bei Sph. fimbriatum wurden bereits Anfang September halbwüchsige 
Archegonien nachgewiesen. In der zeitigen Befruchtungszeit im Frühling und in 
der raschen Sporogonentwicklung (4—5 Monate) unterscheiden sich die Sphagna 
von sämtlichen Moorformen der Laubmoose. 
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Bei der Anordnung der Sumpfmoose wurden in der Gruppe 1 die typischen 
Hochmoormoose und in den Gruppen 3a und 3b die fiir die feuchtesten Typen 
von Flachmooren (Schwingmoorwiesen) charakteristischen Formen zusammen- 
gestellt. Die Gruppe 2a umfaBt Arten, die sowohl auf mesophytischen als 
auch hygrophytischen Standorten anzutreffen sind, etwa am Rande von Quell- 
mooren, Bachrändern und feuchten Wiesen. Mnium hornum und M. medium 
bevorzugen besonders schattige Erlenmoore, das erste rückt auch in feuchte 
Laubwälder vor. 

1. Sämtliche Hochmoorpolytricha legen, ähnlich wie die verwandten 
Arten auf trockenen Mineralböden, die Antheridien schon im Herbst an, 
verzögern aber Archegonanlage und Befruchtungszeit gegen den Anfang 
des Sommers. Das Wachstum der Sporogone scheint vom Oktober bis 
zum März zu stocken (vgl. S. 574), also gerade zu einer Zeit, wo es an 
trockeneren Standorten (s. A II, A III, CIII) besonders kräftig ist. — 
Dicranella cerviculata unterscheidet sich von der mesophytischen D. hetero- 
malla nur durch eine raschere Entwicklung der Sporogone im Frühling. 
Dieranum Bergeri hat wahrscheinlich die gleiche Periodizität wie D. sco- 
parium; die Anlagezeit der Antheridien ist noch unbekannt. 


2a. Mit Ausnahme von Cratoneurum filicinum und Rhytidiadelphus 
squarrosus (vgl. Gruppe 3b) legen die Formen dieser Gruppe ihre Anthe- 
ridien schon im Herbst an, Aulacomnium palustris bisweilen auch erst 
am Ende des Winters. Das zeitige Auftreten von Archegonien bei Mnium 
punctatum (Februar) dürfte mit den günstigen Standortsverhältnissen, 
die z.B. feuchte Bachränder schon zu Ende des Winters bieten, zu- 
sammenhängen. 


2b. Der Wachstumsrhythmus der beiden Mnia der Gruppe 2a gleicht 
dem von Formen feucht-schattiger Wälder (s. S. 588, Gruppe C I, 3). 
Im Gegensatz zu den ausgesprochenen Licht-Sumpftypen der Gruppe 3 
ist Mnium hornum durch das Auftreten eines sterilen Sommertriebes 
(plagiotrope Kurzsprösse) ausgezeichnet; die zeitige Anlage von Anthe- 
ridien ist vielleicht ähnlich wie bei M. punctatum durch günstige 
Standortsbedingungen während der Winter- und Frühlingsmonate 
bedingt: Die Erlenstubben, auf denen es sich mit Vorliebe ansiedelt, 
sind früher schneefrei und trockener als tiefer gelegene Orte des 
Erlenbruches. 

3. Sämtliche Formen dieser Gruppe, an die außerdem noch Crato- 
neurum filicinum und Rhytidiadelphus squarrosus (2a) anzuschließen 
sind, zeichnen sich durch große Einheitlichkeit des fertilen Triebes aus: 
Mit Ausnahme von Philonotis fontana' legen sämtliche Arten selten 
vor April, häufig erst im Mai und Juni Antheridien und meist im Mai 
und Juni, bisweilen bis in den August (Drepanocladus) Archegonien an. 
Dieser zeitlichen Verzögerung der Geschlechtsorgananlage entspricht eine 
Verschiebung der Geschlechtsreife in den Sommer und Herbst, aber 


ı Ph. fontana konnte nur kürzere Zeit hindurch beobachtet werden. 
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kaum über den September hinaus. — Mit Ausnahme von Fissidens 
adiantoides (Anschwellen der Sporogone schon im Herbst) entwickeln 
sämtliche Arten ihre Kapecin erst im Frühling nach dem Befruchtungs- 
jahr, in vereinzelten Fällen bisweilen schon im Herbst (Calliergon 
cordifolium, Drepanocladus fluitans); die Zeit der Sporenreife reicht 
vom Mai bis in den Sommer (Fissidens adiantoides: März ...); die 
Sporogonentwicklung dauert 9—12 Monate. — Das Wachstum des 
vegetativen Triebes setzt bei den pleurokarpen Arten der Gruppe 3b 
meist erst im April ein und wird bis in den Herbst hinein ohne merkliche 
Ruheperioden fortgesetzt. Wann es im Herbst aufhört, bleibt noch 
genau festzulegen. Während die pleurokarpen Arten einen gestaltlich 
einheitlichen Jahrestrieb erzeugen, wird bei akrokarpen durch Anlage 
der Geschlechtsorgane das Scheitelwachstum abgeschlossen und der 
Trieb durch akrotone Erneuerungssprosse fortgeführt. Die Unter- 
suchungen über die verschiedene Gestalt von Sommer- und Frühlings- 
trieb sind noch nicht abgeschlossen (vgl. S. 558). 


Einem großen Teil der Sumpfmoose, besonders den ausgesprochenen 
Hygro- und Hydrophyten der Gruppe 3 scheint somit eine weitgehende 
Wachstumsruhe von Oktober bis März und ein verspäteter Einsatz des 
fertilen Triebes im Frühling eigen zu sein. Wie weit die zeitige Antheridien- 
anlage zahlreicher Formen weniger feuchter Standorte (Gruppe 1 und 2a) 
durch besondere Umweltsbedingungen bedingt ist, läßt sich noch nicht 
abschätzen. — Deutlich tritt jedenfalls bei allen Moorformen der Gegen- 
satz zum Wachstumsrhythmus der Moose trockener Mineralböden, Feld- 
steine und Baumstämme hervor, die gerade vom Spätherbst bis zum 
zeitigen Frühling lebhaft wachsen. 


Die Wassermoose. 

Moose, deren Gametophyt fast dauernd unter Wasser wächst, wurden von 
mir nicht beobachtet. Nach den Angaben, die über Octodiceras, Cinclidotus und 
Fontinalis bekanntgeworden sind, scheint der fertile Trieb dieser Arten vom Früh- 
ling bis in den Sommer Geschlechtsorgane zu erzeugen; in Kultur ließen sich die 
Grenzen dieses Zeitraumes noch ausweiten (6). Bei Octodiceras hat der fertile Trieb 
dagegen eine andere Rhythmik (Befruchtungszeit: Februar bis März ...). Die Zeit 
der Geschlechtsreife der übrigen Wassermoose ist von der der Sumpfmoose nicht 
verschieden: 





Cinclidotus riparius . . . . . . Juni—August (September) 
= fontinaloides . . . . Juli—August ... 
Fontinalis antipyretica . . . . Juni—August (September) 


[nach Angaben ELssmMaAnxs (1923) von mir bestimmt]. 


C. Die Moosgemeinschaften der Walder. 
Die Lebensbedingungen unserer Laub- und Nadelwälder sind für 
das Moosleben zu verschieden, als daB man sie in einer derartig ver- 
einfachten Form wie bei HAGERUP (15, S.74—76) erfassen könnte. 
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Im folgenden sollen nur wenige, meist nur aus Beobachtungen gewonnene 
allgemeine Gesichtspunkte herausgestellt werden. 


Entschieden moosfeindlich sind zunächst die dichtschließenden, jahrüber tief- 
schattigen Fichtenbestände (vgl. 15, S.74). Gewisse Schattengrade, etwa von 
einer Größenordnung, wie sie im sommerlichen Buchenwald anzutreffen sind, 
scheinen aber eine Anzahl von Arten zu ertragen. Sogar Formen lichterer Wälder 
wie Hylocomium proliferum und Entodon Schreberi können unter der Heidelbeer- 
decke eines Kiefernwaldes bei nur 1/80 des im Freien gemessenen Lichtes bestehen 
(21, Bd. I, S. 184). Bei anderen Waldmoosen, etwa Mnium, mag der sommerliche 
Lichtmangel aber vielleicht schon ausreichen, um bestimmte Eigentümlichkeiten 
im Wachstumsrhythmus, etwa die Ausbildung plagiotroper steriler Sprosse, zu 
bewirken. 


Die Bodenmoose lichter sonniger Nadel- und Laubwälder haben im Sommer 
stärker unter der Austrocknung aber meist weniger unter Lichtmangel zu leiden 
als in schattig-feuchten Wäldern; deshalb finden wir dort als häufigste Formen Arten, 
die als Xerophyten oder Hemixerophyten zu bezeichnen sind (vgl. 58; Gruppe CII). 
Auch in den Laubwald dringen noch Xerophyten vor (z. B. Buxbaumia aphylla), 
aber daneben treten in großer Anzahl mesophytische Formen auf. Durch den 
Verdunstungsschutz der Baumkronen und der Feldschicht genießen sie auch sommer- 
über eine gleichmäßigere Feuchtigkeit als auf baumfreien Standorten; so maß 
z.B. Hveck „zwischen den Moosen einer feuchten Stelle im Buchenwald der 
Uckermark (bei Joachimstal, 15. Juli 1927, 12 Uhr) ... bei sonnigem Wetter‘ eine 
Luftfeuchtigkeit von 95%, „zwischen jungem Buchennachwuchs in 2m Höhe“ 
43% (21, Bd. I, S. 33). Die beschattende Krautschicht schließt sich in ostpreußischen 
Wäldern schon im April über den Bodenmoosen, die Baumkronen erreichen erst 
Ende Mai ihre größte Schattenwirkung. Ende August trocknet die Krautschicht 
schon merklich ab, während der Laubfall größtenteils erst im Oktober einsetzt. 
Durch das Fallaub erfahren die Bodenmoose abermals tiefe Beschattung; vielleicht 
gedeihen sie gerade wegen dieses Umstandes auf höher gelegenen Standorten wie 
Wurzelfüßen und Erdaufwürfen, wo der Wind das Fallaub schneller herunterfegt 
(ähnlich 15, S.7). 

Die Lebensverhältnisse auf feuchten Steinen an schattigen Waldbächen und 
in Waldschluchten unterscheiden sich wahrscheinlich nur unwesentlich von denen 
des benachbarten Waldbodens; das geht auch daraus hervor, daß ein Teil der Stein- 
bewohner auf den angrenzenden Waldboden übersiedeln kann (Tab.4, Nr. 97, 
111, 112, 125, 136), während umgekehrt Waldbodenmoose vielfach die Steine 
überwuchern. 


Auch am Fuße der Baumstämme und auf niedrigen Stubben, die noch im 
Sommer häufig den Verdunstungsschutz der Krautschicht genießen, zeigen sich 
im jahreszeitlichen Wechsel der Außeneinflüsse keine neuen Züge (Gruppe CIIT 1). 
Erst die Moosgesellschaften, die höhere Abschnitte der Stämme und Äste besiedeln, 
müssen andere Umweltsbedingungen, besonders ein häufiges Austrocknen vom Früh- 
ling bis in den Herbst hinein ertragen können. Aus dem häufigen Mangel einer 
winterlichen Schneedecke erwächst diesen Formen nur bei genügender Luftfeuchtig- 
keit ein Vorteil; sie können im Winter genau so ausgetrocknet dastehen wie im 
Sommer. Auch im Frühling schalten längere Trockenperioden das Mooswachstum 
aus, und im Sommer ziehen die höher stehenden Stamm-Moose weit weniger Vorteil 
aus der den Wärme- und Feuchtigkeitswechsel harmonisierenden Tätigkeit des 
Baumschattens als die Bodenmoose (s. 0.). Kurze Regenfälle vermögen im 
Sommer kaum das dichte Laubdach zu durchdringen und die zusa trockneten 
Polster und Rasen zu durchfeuchten. Alle Formen dieser Standorte (Gruppe CIIL2) 
zeigen deshalb meist scharf ausgeprägten xeromorphen Bau. 
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CI. Die Bodenmoose schattig-feuchter Wälder. 





1. Fissidens tazifolius, Plagiothecium Roeseanum, 

» ides, # silvaticum, v.neglectum, 
Buzbaumia aphylla. silesiacum. 

2. Rhodobryum roseum. 4. Georgia pellucida, 

3. Syntrichia subulata, Brachythecium rutabulum, 
Pohlia cruda (?), Catharinaea undulata, 
Mnium undulatum, Polytrich tt 

»  rostratum, 5. Brachythecium populewm, 
ie , Thamnium alopecurum, 
+» affine, Rhynchostegium murale, 
»  marginatum, Amblystegium varium, 
Thuidium tamariscinum, > serpens, 
Eurhynchium Swartzii, var. abbrevia- Hygrohypnum palustre, 
tum, Drepanocladus uncinatus, 
striatum, Plagiothecium depressum. 
Cirriphyllum piliferum, 





1. Rhizoid- und Protonemamoose stellen sich in schattigen Wäldern 
nur auf kleinen freien Bodenflachen ein. Bei manchen scheint der Sommer- 
schatten weder das vegetative Wachstum noch die Anlage der Geschlechts- 
organe zu stören (Fissidens bryoides und Buxbaumia aphylla), bei 
anderen ist der fertile Trieb mehr in den Frühling verschoben (Fissidens 
tazifolius). 

2. Rhodobryum roseum ist eine besonders typische Form, die trotz 
starker Beschattung einen fertilen Sommertrieb entwickeln kann. 

3. Besonders verbreitet sind jedoch solche Formen, die zwar schon 
im Herbst ihre Erneuerungssprosse anlegen, sie aber vor Beginn des 
Winters nur wenig weiter entwickeln (Ausnahme: Eurhynchium striatum, 
s. 8.567), sondern erst im (Februar) März und April, zum Teil bis in 
den Mai hinein stark strecken. Die Anlage der Geschlechtsorgane erfolgt 
vom Februar bis Mai, seltener bis in den Juni ( Plagiothecium), die Be- 
fruchtung Ende Frühling bis Sommer. — Die beschriebenen Arten 
beenden also fast allgemein die Anlage der Geschlechtsorgane vor Beginn 
der sommerlichen Beschattung. Der vegetative Trieb wird dagegen 
häufig in Form besonders gestalteter Sproßabschnitte weitergeführt 
(subflorale Kurztriebe bei Mnium, Zuspitzung der Sproßenden bei 
Plagiothecium und Brachythecium rutabulum , ober- und unterirdische 
Ausläufer bei Mnium affine, M.undulatum und Plagiothecium Roese- 
anum) oder stockt im Wachstum (Syntrichia subulata). — Die meisten 
der beschriebenen Formen entwickeln ihre Kapseln erst im Frühling 
nach dem Befruchtungsjahr, Eurhynchium und Cirriphyllum dagegen 
trotz der Beschattung schon im Herbst. Im Frühling setzt das Sporogon- 
wachstum wie auf den Standorten A II, A III und C III schon im Februar 
und März ein. 

4. In der Gruppe 4 sind Arten zusammengefaßt, die ihre Antheridien 
entweder schon ab Juli und August (Georgia pellucida. trotz Sommer- 
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beschattung!) oder wenigstens schon vom (September) Oktober bis zum 
Frühling anlegen. Bei den letzten ist wie bei Gruppe 3 ein Herausriicken 
des fertilen Triebes in eine hellere Jahreszeit bemerkbar; die Arche- 
gonien werden erst im Friihling angelegt. 

5. Von den auf beschatteten Waldsteinen vorkommenden Arten 
(Gruppe 5, vgl. S. 587) schlieBen sich Thamnium alopecurum und Brachy- 
thecium populeum dem Triebtyp der Gruppe 4, alle übrigen der Gruppe 3 an. 


C II. Die Bodenmoose lichter trockener Wälder (Abb. 76). 
Plagiothecium curvifolium, 
Ptilium crista-castrensis, 
Rhytidiadelphus triquetrus, 
Hylocomium proliferum. 


Dicranum scoparium, 
” undulatum, 
Pohlia nutans, 
Scleropodium purum, 
Entodon Schreberi, 
Diese Formen iiberraschen wieder mit Triebeigentiimlichkeiten, die 
schon für trockene baumfreie Standorte geschildert wurden (A II, A III). 
Der vegetative Trieb erfolgt am stärksten von Juni bis September, 
streckt sich aber auch in den übrigen Monaten (Messungen). Die Ge- 
schlechtsorgane erscheinen meist schon zu Beginn des Herbstes (bei 
Scleropodium bereits im Sommer), reifen aber gewöhnlich erst im nächsten 
Frühling (Ausnahme Scleropodium, Befruchtung schon im Herbst). Bei 
Hylocomium proliferum verzögert sich die Anlage von Archegonien in 
den Winter, bei Dicranum scoparium und Pohlia nutans in den Frühling :. 
Die auffällige Länge der Sporogonentwicklung bei Dieranum und Ptilium 
ist weder durch die jahreszeitliche Lage der Geschlechtsreife noch durch 
die Eigenart des Standorts erklärbar, denn am gleichen Standort begegnet 
man Arten mit gleicher Befruchtungszeit aber erheblich rascherem 
Sporogonwachstum. 


CII. Die Baummoose. 


1. Homalia trichomanoides, Leucodon sciuroides, 
Leskea polycarpa, Antitrichia curtipendula, 
Thuidium recognitum, Neckera crispa, 
Amblystegium subtile, a pennata, 
Brachythecium velutinum, Fr complanata, 

” reflexum. Isothecium viviparum, 

2. Ulota ulophylla, Anomodon viticulosus, 

»  Bruchii, er attenuatus, 
Orthotrichum speciosum, Camptothecium sericeum, 
affine, Platygyrium repens, 
5 pumilum, Pylaiea polyantha, 
; obtusifolium, Hypnum cupressiforme. 





1. Von den Arten, die mit Vorliebe die noch im Schutze der Kraut- 
schicht befindlichen bodennahen Stammteile besiedeln (s. S. 587), ver- 
halten sich Leskea, Thuidium und Amblystegium wie die Formen der 


1 Die auf S. 554 geschilderten Unregelmäßigkeiten im Trieb von P. nutans 
wurden an einem sehr hellen und mittelfeuchten Standort beobachtet. 
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Gruppe 3 der ökologisch ähnlichen Standorte von CI, Homalia und 
Brachythecium wie die Gruppe C I 4. — Die kurze Entwicklungsdauer 
der Sporogone von Homalia trichomanoides (in günstigen Fällen nur 
3 Monate) ist durch den oft feuchteren Standort auf Baumsockeln nicht 
zu erklären: wenn es an höheren Stammteilen wächst, verlängert es 
seine Sporogonentwicklung nur unbeträchtlich; ähnlich verhalten sich 
Hypnum cupressiforme und Isothecium viviparum. 

2. Die höher am Stamm hinaufwachsenden Arten weisen besonders 
in der Anlage und dem Wachstum der Geschlechtsorgane große Ein- 
heitlichkeit auf. Der vegetative Trieb ließ sich wegen des meist geringen 
jährlichen Zuwachses in seiner Rhythmik noch nicht eindeutig fest- 
stellen. Es scheint sich jedenfalls mehr als bei den Steinmoosen um einen 
Sommertrieb zu handeln, der wohl in den Herbst hineinreicht und bei 
manchen Arten auch winterüber wächst (Homalothecium sericeum). 
Dieser Trieb bringt immer, auch bei Formen sehr schattiger Standorte 
(Ulota, Neckera pennata) Geschlechtsorgane hervor, die entweder im 
gleichen Herbst oder erst im nächsten Frühling reifen; häufig zieht sich 
auch die Befruchtungszeit vom Herbst bis in den Frühling hinein (Tab. 4, 
Nr. 81, 85, 86, 87, 95, 127, 155). Bei zahlreichen Arten findet man fast 
jahrüber reife und halbwüchsige Antheridienstände (Tab. 4, Nr. 81, 85, 
86, 95, 98, 154, 155, 156), was nicht nur durch eine verzögerte Ent- 
wicklung, sondern auch durch eine längere Anlagezeit (z. B. Sommer, 
Herbst und Frühling bei Hypnum cupressiforme) erklärt werden kann. 
Bezeichnend ist für diese Baummoose auch die beträchtlich verlängerte 
Entwicklüngsdauer der Sporogone (12—24 Monate). Wie bei den Stein- 
moosen ist das Kapselwachstum in die Zeit von September bis April 
verschoben (Ausnahme: Pylaiea polyantha). 


Zusammenfassung. 

Im vorigen Abschnitt wurde gezeigt, daß sich ganze Gruppen von Arten 
in der Periodizität des veyetativen Wachstums, der Anlage von Geschlechts- 
organen und der Duuer des Sporogonwachstums weitgehend ähnlich ver- 
halten, oder — mit anderen Worten — einen bestimmten ‚‚Triebtyp‘ zeigen 
(z. B. Gruppe la des Standortes A I, Gruppe 3 des Standortes B). Dieser 
ökologische Begriff kann sowohl Arten ähnlicher als auch verschiedener 
Wuchsformen im Sinne MEUSEL+ zusammenschließen (vgl. die beiden 
erwähnten Gruppen). 

Wie weit bestimmte Triebtypen ! bestimmte Standorte kennzeichnen, soll 
nur angedeutet werden. Der Typ B3 kommt zwar fast ausschließlich in 
Mooren vor, tritt aber vereinzelt auch auf feuchten Steinen (Drepano- 
cladus uncinatus) oder gar trockenen Baumstämmen auf (Leskea poly- 
carpa, Amblystegium subtile). Andererseits kommt zwar ein bestimmter 

! Die Triebtypen sind im folgenden mit der Ziffer des Standortes, für die sie 
beschrieben wurden, bezeichnet. 
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Triebtyp nur auf bestimmten Standorten (z.B. CI 3 auf schattigem 
Waldboden) aber mit Typen vergesellschaftet vor, die auch ökologisch 
ganz anders ausgestattete Standorte charakterisieren (vgl. CI2 und 
CI4 mit AI3). Vielleicht kommt in diesem Verhalten eine auch aus 
dem Reich der Blütenpflanzen bekannte Tatsache zum Ausdruck, wo 
ebenfalls ein Standort von ganz verschiedenen Triebtypen besiedelt 
wird, z.B. ein schattiger Buchenwald von Frühlings- und Sommer- 
blühern (21, Bd.I, S.29). Ganz allgemein darf zwar behauptet werden, 
daß auf ökologisch ähnlichen Standorten auch ähnliche Triebtypen (vgl. 
AI4, AU, A III, CII, CII 2 und Abb. 76) vorherrschen; ob und in 
welcher Weise hierin eine Abhängigkeit von äußeren oder inneren Fak- 
toren zu erblicken ist, kann aber erst das Experiment beweisen. 


Das Ziel weiterer Untersuchungen über die Periodizität der Laub- 
moose wird es außerdem sein, zu einem sicheren System von Triebtypen 
zu gelangen, so daß man von den noch genauer zu analysierenden Moos- 
assoziationen ein Triebtypenspektrum aufstellen kann. Erst dann wird 
man im Vergleich mit experimentellen Ergebnissen die Frage entscheiden 
können, in welchem Grade die Periodizität der Moose autogener oder 
induzierter Natur ist. 

Die Arten größerer oder kleinerer systematischer Einheiten (Ambly- 
stegiaceae; Mnium, Plagiothecium) weisen meist nur geringe Unterschiede 
im Triebtyp auf. In sm) Gattungen, in denen Formen ökologisch 
verschiedenartiger Standorte z engeschl sind, lassen sich aber 
gewisse Unterschiede im radsdtes Geschehen beobachten, die auf dessen 
Abhängigkeit von Außenfaktoren hindeuten. Allgemein findet man bei 
solchen Gattungen, daß die Art des trockeneren und helleren Stand- 
orts zeitiger mit Anlage von Gametangien und der Geschlechtsreife 
einsetzt, aber eine etwas längere Sporogonentwicklung besitzt als die auf 
feuchteren oder feucht-schattigen Plätzen anzutreffende Art (vgl. Syn- 
trichia subulata und S. ruralis; Thuidium lanatum, Th. recognitum und 
Th. abietinum; Brachythecium rutabulum und B. albicans; Camptothecium 
trichodes und C. lutescens; Rhytidiadelphus squarrosus und R. triquetrus; 
Polytrichum attenuatum, P. commune und P. piliferum). In einigen 
Fallen zeigte sich entsprechend auch eine deutliche zeitliche Ver- 
schiebung des vegetativen Triebes (Brachythecium rutabulum und 
B. albicans). 





b) Das Verhalten derselben Art an ökologisch verschiedenwertigen Standorten 
und unter dem Witterungswechsel verschiedener Jahre am gleichen Standort. 

Alle bisher erwähnten Einzelheiten über das periodische Wachstum 
der Moose sind als Summe von Beobachtungen dargestellt worden, die 
an ökologisch verschiedenen Standorten und im Laufe mehrerer Jahre 
gemacht wurden. Im folgenden werden eine Reihe von Beobachtungen 
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darüber mitgeteilt, wie sich die Periodizität! einer Art an ökologisch 
verschiedenwertigen Standorten sowie am gleichen Standort in mehreren 
aufeinanderfolgenden Jahren ? ändert. 

1. Die Anlage der Geschlechtsorgane verschob sich bei Formen, bei 
denen dieser Vorgang in die Monate März bis Oktober fällt, in den Jahren 
1936—1938 höchstens um !/,—1 Monat. Bei Arten, bei denen schon in 
den Wintermonaten Geschlechtsorgane auftreten, wurden dagegen 
stärkere Unterschiede beobachtet. So legten Syntrichia subulata, Mnium 
hornum und Brachythecium rutabulum ihre Antheridien in dem schnee- 
armen Winter 1936/37 2—3 Monate früher an als in dem schneereichen 
Winter 1937/38; entsprechend verhielten sich Hedwigia albicans, Hylo- 
comium proliferum und Polytrichum piliferum in der Anlage der Arche- 
gonien. 

2. Die Geschlechtsreife trat an verschiedenen ökologisch gleichwertigen 
Standorten gewöhnlich zur gleichen Jahreszeit ein. Wenn aber ein 
deutlicher Unterschied in den Lebensverhältnissen, besonders bezüglich 
der Feuchtigkeit, vorlag, verzögerte sich die Befruchtungszeit am trocke- 
neren Standort etwa um !/,—1 Monat (Grimmia apocarpa, Pohlia nutans, 
Amblystegium serpens, Brachythecium rutabulum ). 

Die jährliche Schwankung im Beginn der Befruchtungszeit betrug bei 
meso- und hygrophytischen Formen, deren Geschlechtsreife vom Früh- 
ling bis zum Herbst lag, höchstens '/, Monat, bei xerophytischen Moosen 
dagegen 1—11/, Monate (Hedwigia albicans, Rhacomitrium heterostichum ). 
Fällt die Befruchtungszeit in den Winter und zeitigen Frühling, so ist 
je nach der Witterung dieser Jahreszeit eine stärkere Verschiebung 
möglich, z. B. um 3—4 Monate bei Grimmia pulvinata und Orthotrichum 
anomalum (1936/37 und 1937/38). 

3. Das Anschwellen der Sporogone verschob sich in den Jahren 1936 
bis 1938 bei meso- und hygrophytischen Moosen höchstens um 1 Monat, 
bei xerophytischen Formen in einigen Fällen um 2 Monate (Ortho- 
trichum anomalum, Hedwigia albicans ). 

1937 hemmten im Februar eine hohe Schneedecke und im März ein mit Schnee- 
und Frosttagen untermischtes kühles Wetter das Sporogonwachstum; 1938 taute 
die Schneedecke schon in der ersten Februarhälfte fort und dem feucht-kühlen, 


frostarmen Februar folgte ein ungewöhnlicher warmer März. April und Mai waren 
umgekehrt 1938 kühler als 1937. — Diese Witterungsverschiedenheit der Frühlings- 


1 Mit Ausnahme des vegetativen Triebes, über dessen Verhalten noch nicht 
genügend Erfahrungen gesammelt worden sind. 

2 Die allgemeinen klimatischen Verhältnisse Ostpreußens sind in ihrer Be- 
deutung für das Pflanzenwachstum bei H. STEFFEN (54) dargestellt. Ich habe 
mich damit begnügt, nur einige wesentliche klimatische Elemente (mittlere Luft- 
temperatur und Niederschlag ge der einzelnen Monate, Schneedecke, Eistage) 
für die Untersuchungsjahre 1935—1938 zu berücksichtigen (35, 61). Dabei sei 
vor allem darauf hingewiesen, daß die Durchschnittstemperatur sämtlicher Unter- 
suchungsjahre über dem langjährigen Mittel lag. 
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monate beeinflußte das Sporogonwachstum in folgender Weise: Von 27 Arten, 
deren Kapseln 1937 in den Monaten März bis Mai anschwollen, verdickten 1938 

18 ihre Sporogone etwa 1/, Monat früher (davon 11 im März, 6 in der ersten 
und 1 in der zweiten Aprilhälfte); 

4 in beiden Jahren gleichzeitig (davon je 1 in der zweiten März- bzw. der ersten 
Aprilhälfte und 2 in der zweiten Aprilhälfte); 

5 verdickten ihre Kapseln etwa einen halben Monat später (davon 1 in der 
ersten Aprilhälfte, 2 in der ersten und 1 in der zweiten Maihälfte und 1 in der 
ersten Junihälfte). 

Bei Formen, deren Kapseln in der zweiten Maihälfte und im Juni anschwellen, 
verzögerte sich 1937 dieser Vorgang infolge der Trockenheit im April und Mai um 
einen halben bis einen Monat. 

4. Die Sporenreife kann an schattig-feuchten Standorten um !/, bis 
1 Monat verzögert werden’. Bei Rasen einer Art mit etwa einmonatiger 
Streudauer bedeutet das bereits, daß an sonnig-trockenem Standort 
die Kapseln bereits entleert sind, ehe dieser Vorgang am feucht-schattigen 
Standort überhaupt einsetzt (Pohlia nutans, Mnium hornum). Rasen 
auf der Nordseite eines Findlings können '/,—1 Monat später streuen 
als Rasen der Südseite (Grimmia apocarpa); ähnlich verhalten sich 
Rasen von stärker oder schwächer besonnten Seiten von Baumstämmen. 

Von den Baummoosen genießen die waldbodennahen Rasen im 
Sommer den Verdunstungsschutz des Laubdaches der Bodenpflanzen: 
sie können deshalb ihre Sporogone schneller entwickeln als die höher 
am Stamm stehenden, häufiger austrocknenden Rasen. Bei diesen reifen 
die Sporogone deshalb oft später als bei jenen (Homalia trichomanoides ). 
Bei Amblystegium serpens und Hygrohypnum palustre entleerten eben- 
falls die feuchter stehenden Rasen ihre Kapseln 1—1!/, Monate früher 
als die trockener wachsenden. Somit kann (umgekehrt wie bei Pohlia 
nutans, 8.0.) an schattig-feuchten Standorten die Sporenreife früher 
eintreten als an sonnig-trockenen, wenn die beschleunigte Sporogon- 
entwicklung zeitlich .mehr ausmacht als die Verlangsamung im Aus- 
trocknen der Kapsel. — Am gleichen Standort verschob sich der Beginn 
der Sporenreife in den Jahren 1935—1938 nur um etwa einen halben 
Monat, wenn die Kapseln im Mai, Sommer oder Frühherbst reifen 
(Ceratodon, Mniaceae, Amblystegiaceae u.a.). Beginnt dagegen die 
Sporenreife im Spätherbst und Winter, so kann sich ihr Anfang je nach 
der Witterung um 2—3 Monate verzögern. 

In dem schneearmen, milden, nur von einer einzigen Kahlfrostperiode im 
Januar durchsetzten Winter 1936/37 begann das Sporenstreuen allgemein früher 
als in dem schneereichen, gleichmäßig kalten Winter 1937/38. Moose, die völlig 
vom Schnee bedeckt werden, werfen ihre Deckel erst nach dem Forttauen des 
Schnees ab. Rasen, deren Sporogone über die Schneedecke herausragen, können 
bei trockenem Frost ihre Sporen ausstreuen; folgende Arten streuten z.B. am 
21. 1. 37 bei Sonnenschein und einer Lufttemperatur von etwa — 10° C: Catharinaea 
undulata, Isothecium viviparum, Brachythecium rutabulum, Eurhynchium striatum. 


1 KRIEGER konnte eine so starke Abänderung in der Sporogonentwicklung 
an verschiedenwertigen Standorten nicht feststellen (28, S. 163). 


Planta Bd. 29. 39 
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5. Abb. 77 vergleicht schlieBlich einige Arten, die mehrere Jahre hin- 


durch am gleichen Standort zugleich auf das Wachstum der Geschlechts- 
organe und der Sporogone beobachtet wurden. Grimmia apocarpa und 


8 








Abb. 77. Entwicklung der Geschlecht Beginn der Befruchtungszeit und der Sporen- 
reife in mehreren aufei derfolgenden Jahren. 1. Dicranum scoparium (1934—36). Baum- 
stumpf in lichtem Mischwald. 2. Syntrichia subulata (1935—36 bis 1938—39). Mittel- 
feuchter sandig -toniger Kahlhang. 3. Mnium hornum (wie 2). Schattig -feuchtes Erlen- 
bruch. 4. Grimmia apocarpa (1935—37 bis 1937—39). Erratischer Block am Waldrand. 
5. Orthotrichum anomalum (wie 4). Schattige Mauer aus Feldsteinen. 6. Hedwigia 
albicans (wie 4). Freiliegende trockene Mauer. 7. Calliergon cordifolium (1934—36 bis 
1938—39). Schattig-feuchtes Erlenbruch. 8. Polytrichum attenuatum (1934—36 bis 
1937—39). Schattiger Fichtenkiefernwald. 





Calliergon cordifolium veranschaulichen das Verhalten von Formen, deren 
Wachstumsrhythmus sich in mehreren Jahren nur wenig verschob. Die 
Beispiele von Orthotrichum anomalum, Syntrichia subulata, Mnium hornum 
und Polytrichum attenuatum legen dar, daB eine zeitliche Verschiebung 
des einen Entwicklungszustandes nicht immer eine gleichsinnige Ver- 
schiebung aller späteren Entwicklungszustände zu bewirken braucht. 
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c) Die Beeinflussung des Sporogonwachstums durch experimentelle 
Abänderung äußerer Faktoren (Abb. 78). 
Der Ablauf der Sporogonentwicklung einer Moosart ändert sich 
schon, wie gezeigt wurde, an ökologisch verschiedenen Standorten und 
unter den Witterungsverschiedenheiten aufeinanderfolgender Jahre. 





Abb. 78a—d. Versuche über Sporogonentwicklung. a—b: Mnium hornum (14.3.37), c—d: 
Polytrichum piliferum (14.2.37). a und c: Entwicklungszustand der Sporogone am Standort, 
b und d: In der Nordveranda des Instituts. 


Um das Maß dieser Beeinflußbarkeit festzustellen, wurden Rasen mit 
jungen Sporogonen in Blumentöpfe gesetzt und in flachen Kisten, die 
mit einer Glasplatte überdeckt wurden, dauernd feucht gehalten und 
verschiedenen Temperaturen und Lichtstärken ausgesetzt. 

1. An Arten, deren Kapseln erst im Frühling anschwellen, sollte im 
Herbst durch dauerndes Feuchthalten der Rasen festgestellt werden, ob 
schon allein die Feuchtigkeit die Kapselentwicklung im Herbst hervor- 
rufen könnte; die Kisten standen auf einem Flachdach an der Nordseite 
des Instituts. Diese Versuche verliefen erfolglos. Bei sämtlichen Arten 

39* 
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schwollen die Kapseln erst im Frühling an, nicht wesentlich früher als 
an ihren natürlichen Standorten. 

2. Durch erhöhte Temperatur ließ sich dagegen die Sporogonentwicklung 
in den Winter- und Frühlingsmonaten erheblich beschleunigen (Standort 
der Kisten: Nordveranda des Instituts, Temperatur etwa 13—18° C; 
Beginn der Kulturen: November bis Januar). Die folgende Tabelle gibt 
die Zeitspanne an, um 














die das Anschwellen der Pe | ee 
Sporogone früher ein- (Monate) janschwellens 
trat als am natürlichen 
Dicranum scoparium. . . 2 12. 3. 38 
Standort und das Da- Syntrichia subulata . . .| 2-2, | 17.1.38 
tum dieses Zeitpunktes ge agentes Ei: : “x 1. 2. 37 
bane ystegium subtile. . . /. 10. 2. 38 
(vgl.auch pe 78a—d). Mol ca | 1 3.3.37 
Diese Versuche soll- Pyiaiea polyantha. . . .| 3,4 2. 3.38 
ten die Möglichkeit um- Polytrichum piliferum . . 11}, 5. 2. 37 
P. attenuatum . . . . . . 21}, 18. 4. 38 


reiBen, wie weit in mil- 
dem Herbst, Winter und Friihling die Sporogonentwicklung in unserem 
Klima beschleunigt werden kann. Die stärkste Verkiirzung konnte bei 
den Baummoosen Pylaiea und Amblystegium subtile erreicht werden; 
fiir sie bedeutet allerdings in der Kultur auch die dauernde Feuchtigkeit 
eine wesehtliche Umweltsverbesserung 
gegeniiber dem Standort. In keinem 
Falle konnte das Anschwellen der 
Sporogone im Herbst erreicht werden. 

Besonders interessant war das Ver- 
halten von Polytrichum attenuatum 
(Abb. 79), das in Kultur den ganzen 
Winter über seine Seten streckte, 
während im Freien wahrscheinlich yp. 79. Streckung der Seta bei Poly- 
ähnlich wie bei dem nahe verwandten _{richum commune (P.c.) und Polytrichum 
P.commune von Oktober bis Februar "1 PA hi fais SR 
das Sporogonwachstum gehemmt ist. 

(Die Kurven geben den durchschnittlichen Zuwachs von 5 Sporo- 
gonen an.) 

Bei Trockenmoosen, deren Sporogonwachstum durch Diirreperioden 
im Frühling und Sommer gehemmt wird, gelang eine Beschleunigung 
des Sporogonwachstums in Feuchtkultur für Bryum argenteum. (An- 
schwellen der Sporogone in Kultur: Ende April; am Standort: Mitte 
August.) Die Feuchtkultur von Steinmoosen im Sommer ist bisher 
mißlungen ; scheinbar vertragen die Gametophyten die dauernde Feuchtig- 
keit unter gleichzeitiger mittelhoher Temperatur nicht. 


6 





# 


Abb. 78e—l. e—g: Pohlia nutans (31. 4.37). e: Volles Tageslicht, f: 0,174, g: 0,03 des 
Tageslichtes. h—j: Plagiothecium curvifolium. h: Volles Tageslicht (31. 4. 37), i: 0,03 
des Tageslichtes (31. 4.37). j: Dunkelversuch (3. 6.37). k—1: Polytrichum attenuatum 
(3.6.37). An den Sporogonen von 1 wurde vor Anschwellen der Kapsel die Haube entfernt. 
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3. Da man im sommerlichen Laubwald häufig auch an schattigen 
Stellen auf Rasen mit lebhaft wachsenden Sporogonen trifft (Catharinaea 
undulata, Eurhynchium Swartzii var. abbreviatum u.a.), wurde das 
Sporogonwachstum auch auf das Verhalten gegeniiber verschieden groBer 
Lichtstärke untersucht. 


In den Kulturkisten (wie oben) wurde die Lichtmenge durch verschieden dicke 

Lagen eines Pergamentpapierdeckels abgestuft. Messungen mit Photozelle und 

Galvanometer ergaben hierbei folgende 

rel, Licht. Abnahme der Lichtstarke (auf unge- 
tat schwächtes Tageslicht — 1 bezogen): 

Der letzte Wert ist wegen der Un- 











4 Pergamentblätter . . . | 0,174 empfindlichkeit des Galvanometers be- 
8 A? . .. | 0,03 reits nicht mehr genau, ebenso der Wert 
16 ” - + + | 0,004 (?) für 20 Blatter. — Die Rasen der unter- 


suchten Formen besaBen zu Beginn des 
Versuchs kaum sichtbare bis völlig gestreckte Seten, aber noch keine Kapsel- 
verdickung. 

Die Lichtmenge von 0,03 reichte auch noch bei Moosarten hellerer 
Standorte (Ceratodon, Pohlia nutans) dazu aus, die Kapseln normal 
auszubilden. Immerhin zeigte P. nutans (Abb. 78, e—g) bereits deutlich 
ein verlangsamtes Wachstum, während Waldschattenmoose (Ambly- 
stegium subtile und Plagiothecium silesiacum) bei dieser Lichtmenge ihre 
Sporogone fast ebenso schnell entwickelten wie bei vollem Tageslicht 
(Abb. 78, h—i). Bei geringerer Lichtstärke (0,004) konnte Bryum 
argenteum seine Seten noch erheblich strecken; dann starben aber die 
Gametophyten ab, nachdem sie stark etioliert hatten. Amblystegium 
subtile entwickelte dagegen noch unter einer 20fachen Pergamentschicht 
fertige Kapseln und Plagiothecium curvifolium sogar in völliger Dunkel- 
heit (Abb. 78, j). Ausgesprochene Lichtmoose vertrugen dagegen die 
Dunkelheit nicht; schon nach einmonatiger Verdunklung waren die 
Gametophyten von Funaria hygrometrica und Bryum argenteum ab- 
gestorben, ohne bis dahin ihre Sporogone weiterentwickelt zu haben. 


Plagiothecium curvifolium ist also in Gegensatz zu Funaria hygro- 
metrica imstande, in der Dunkelheit die gesamte Kapsel, einschließlich 
der Sporen, aufzubauen, wahrscheinlich unter Ausnützung organischer 
Nährstoffe des Gametophyten. Funaria vermag dagegen nicht einmal 
in ausgewachsenen grünen Kapseln, die man abschattet, Sporen aus- 
zubilden, was Physcomitrium piriforme, wenn auch in schwachem Maße, 
schafft (14, S. 453—454). Wie weit diese Fähigkeit des Dunkelwachstums 
der Sporogone auf die Reservestoffmenge, die Größe und die Assimi- 
lationsfähigkeit des Gametophyten zur Zeit des Versuches zurückzu- 
führen sind, müssen erst neue Versuche klären. Eine eindeutige Aussage 
über die eigene Assimilationskraft junger Sporophyten bei schwacher 
Beliehtung könnte man erst nach Kultur isolierter Sporophyten in 
anorganischen Nährlösungen machen. Von ökologischem Interesse ist 
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es jedenfalls, daß es Moosarten gibt, die noch unter starkem Lichtmangel 
(wie etwa im Buchenwald) ihre Sporogone entwickeln können. 

Wie wenig die Entwicklungsdauer der Kapsel von der Beschattung durch eine 
dichte Haube gehemmt wird [womit KRIEGER die längere Dauer der Kapselbildung 
bei Pogonatum und Encalypta zu erklären suchte (28, S. 178 und 197)], zeigte ein 
Versuch mit Polytrichum attenuatum. Diejenigen Seten eines Rasens, von denen 
die Haube vor dem Anschwellen der Kapsel entfernt wurde, bildeten ihre Kapseln 
nicht schneller aus als die Seten mit Haube (Versuch unter einer Glasglocke; 
immerfeucht; Zeit: 20. 4.—3. 6. 37; Abb. 78, k—1). 


D. Die Periodizität im Mooswachstum unter verschiedenen Klimaten. 


a) In verschiedenen Höhenklimaten unter gleicher 
geographischer Breite. 


Nur wenige Hinweise finden sich im Schrifttum über die Unterschiede 
im Wachstumsrhythmus von Arten, die sowohl in der Ebene als auch 
in höheren Lagen vorkommen; meist handelt es sich um Angaben über 
die Sporenreife. In den älteren Floren wie der Bryologia europaea oder 
HÜBENERs Muscologia germanica wie’ in neueren Werken finden sich 
zahlreiche, wenn auch oft ungenaue Angaben darüber. Der Höhen- 
unterschied des Standortes wird gewöhnlich nur in der Gegeniiber- 
stellung tieferer Lagen gegenüber höher gelegenen bzw. alpinen Gebieten 
erwähnt. Meist sind dabei nur Arten berücksichtigt, deren Sporenreife 
im Tieflande im April und Mai einsetzt und sich in höher gelegenen 
Gebieten bis Juni und August verzögert. Genaue Untersuchungen, 
welche die gleichen Arten an Standorten gleicher geographischer Breite 
in verschiedener Höhenlage miteihander zu vergleichen hätten, sind mir 
unbekannt (vgl. auch 12, S.213). Daß sich die verkürzte Vegetations- 
periode in alpinen Lagen wahrscheinlich ähnlich wie jene in nördlichen 
Breiten (s. S. 601) auf die Sporenreife auswirkt, mag folgende Übersicht 
zeigen, die aus Angaben GRETERs (12) über die Sporenreife von 23 
nur-nivalen Arten des oberen Engelbergertales (Schweiz) zusammen- 
gestellt wurde: 





Sporenreife Juni Juli August Sept. 

















Zahl der Arten... . . 1 16 15 2 


b) In verschiedenen Klimaten unter verschiedener geographischer Breite. 

Schon einfache Überlegung nötigt uns anzunehmen, daß die jährliche 
Vegetationszeit eines Mooses in einem humiden Klima um so kürzer 
sein muß, je weiter sein Standort in polnahe Breiten rückt. Diesen 
Gedanken verfolgten bereits andere Autoren (s. unten), berücksichtigten 
aber nur die Sporogonentwicklung und die Befruchtungszeit und kamen 
zu anscheinend widersprechenden Ergebnissen. Erst Hacerup (15) 
bezog auch den vegetativen Trieb in seine Betrachtungen ein; das 
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Wachstum der Geschlechtsorgane ist dagegen überhaupt noch nicht 
unter diesem Gesichtspunkt betrachtet worden. 


ARNELL fand schon beim Vergleich mitteleuropäischer und skandinavischer 
Moosfloren, daB mehrere Arten ihre Sporenreife vom Herbst (Mitteleuropa) bis 
in den nächsten Frühling (Skandinavien) (1, S. 26), oder vom Ende des Frühlings 
bis zum Ende des Hochsommers verschieben kénnen. Die Griinde dafiir sind nach 
seiner Ansicht einmal die lange winterliche Schneebedeckung und zum andern 
die Verzégerung des hstums in Skandinavien. Seine eigenen Unter- 
suchungen bestatigten seine soweit, daB er für Skandinavien (Nord- 
Südausdehnung etwa 151/, Breitengrade), wo im Norden der Frühling später und 
der Herbst früher als im Süden hereinbricht, den Beginn von Befruchtungs- und 
Sporenreife nicht nach Monatsnamen, sondern den alten LINNÉEschen Vegetations- 
perioden (Mensis glacialis vom 1. Januar bis 1. April usw.) vornahm, deren zeitliche 
Grenzen in verschiedenen geographischen Breiten er angibt. Ein Moos, das also 
z. B. in der 5. Vegetationsperiode ( Mensis florescentiae L.) seine Sporen streut, finden 
wir nach ARNELLS Angaben danach bei Upsala vom 8.—31. Juni in diesem Zustand, 
in Hernösand (Mittelschweden) aber erst vom 20. Juni bis 7. Juli (1, S. 50). (So 
angenehm eine derartige Zeitbestimmung zunächst für ein sich weit in Nord-Süd- 
Richtung erstreckendes Land zu sein scheint, so schwierig ist es, damit Verhältnisse 
in anderen Ländern zu vergleichen, in denen die Grenzen dieser ,,Vegetations- 
perioden“ nicht festgelegt sind. Überhaupt wird wohl auch die Lage dieser Grenzen 
erst nach langen phänologischen Beobachtungen sicher gezogen werden können.) 
Jedenfalls fand ARNELL von seiner Regel, daß die Befruchtungszeiten und Sporen- 
reifen der Laubmoose sich in Skandinavien, je weiter man nordwärts wandert, 
nur gleichlaufend mit den Linn&eschen Vegetationsperioden verschöben, nur selten 
Ausnahmen (1, S. 19, 34). 


Tabelle 1. Dauer der Sporogonentwicklung in Deutschland 
und Mittelschweden. 




















u laneaneas 
Dn — (in ‘Anzahl der Arten) 
Untersucher Ort der Untersuchung an 
länger | Sleich- eMittel 
lang schweden 
GRIMME . . . . | Hessen-Nassau, Thiiringen 177 109 32 36 
KRIEGER . . . Sachsen 69 49 13 7 
LACKNER . . . OstpreuBen 119 35 60 24 








GrIMMES Vergleich der Befruchtungszeiten in Mitteldeutschland und Mittel- 
schweden (ARNELL) ergab: 

etwa ®/, der verglichenen Arten reifen in Mitteldeutschland früher (1—2 Monate), 

» Jy der verglichenen Arten reifen in Mitteldeutschland zu gleicher Zeit, 
» /, der verglichenen Arten reifen in Mitteldeutschland später als in Mittel- 
schweden. 

Er begründete diese Erscheinung recht einleuchtend mit der Verkürzung der 
Vegetationsperiode: Moose, deren Geschlechtsreife in Mitteldeutschland von Januar 
bis Anfang Juli beginnt, reifen in Schweden meist später, diejenigen aus dem Juli 
und August meist gleichzeitig, und die vom August bis Dezember reifenden Arten 
früher als in. Mitteldeutschland (13, S. 72). 

Die Sporenreife beginnt nach GRIMME „in der Regel“ ebenfalls in Mitteldeutsch- 
land 1—2 Monate früher als in Mittelschweden (Tabelle 1); Ausnahmen hiervon 
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begründet er nicht näher (13, S. 72). Die Sporogonentwicklung ist nach GRIMME 
bei den meisten Formen in Mitteldeutschland länger als in Mittelschweden. Diese 
Tatsache begründet er mit dem Hinweis auf die verschieden lange Vegetations- 
periode der beiden Unter biete. Bei Arten, die in Skandinavien eine 
längere Sporogonentwicklung als in Deutschland besitzen, wird dieser Unterschied 
vor allem durch das spätere Auftauen des Schnees in nördlicheren Breiten begründet 
(Verzögerung des Deckelabwurfs, 13, S. 73). — Wie die Zusammenfassung hervor- 
hebt, sah GRIMME den wesentlichen Unterschied der Periodizität in Mitteldeutsch- 
land und Mittelschweden darin, daß die Mehrzahl der Laubmoose in Deutschland 
früher geschlechtsreif wird, früher seine Sporen streut und eine längere Sporogon- 
entwicklung zeigt als in Mittelschweden (13, S. 73); zu ähnlichen Ergebnissen 
kam auch KRIEGER (28). 

Im folgenden soll nun auch das Verhalten des vegetativen Triebes 
und des Wachstums der Geschlechtsorgane in eine geographisch-öko- 
logische Betrachtung miteinbezogen werden. Diesen Gedanken liegen 
aber teilweise nur Überlegungen allgemeiner Art, die durch ein erst 
wenig umfangreiches Tatsachenmaterial gestützt werden, zugrunde. 

1. Der vegetative Trieb, der zu einer artlich bestimmten Gestalt des 
Moosstämmchens führt, scheint nach Angaben HAGERUPs zum mindesten 
für akrokarpe Arten weitgehend von inneren Wachstumsbedingungen 
abzuhängen. Auch in einem unperiodischen Klima entstehen gestaltlich 
sich voneinander abhebende Sproßgenerationen (15, S. 79—80). In dem 
periodischen Klima gemäßigter und subpolarer Breiten scheint dieses 
vegetative Wachstum deutlich in den jahreszeitlichen Wechsel günstiger 
und ungünstiger Lebensbedingungen eingepaßt zu sein. 

Die Untersuchungen HAGERUPs (15) fanden in ausgesprochen ozeani- 
schen Klimaten der gemäßigten und subarktischen Zone (Dänemark 
und Faröer) statt, die sich durch das Fehlen kalter schneereicher Winter 
und heißer trockener Sommer auszeichnen. So erscheint es erklärlich, 
daß sogar auf den Faröern das vegetative Wachstum der Moose bereits 
in der Zeit von Januar bis März recht kräftig ist, sich also nur unwesent- 
lich von den für Dänemark geschilderten Verhältnissen unterscheidet. 
Im winterkalten Landklima der borealen Zone ist dagegen eine wahr- 
scheinlich mindestens ein halbes Jahr dauernde Ruhezeit des Moos- 
wachstums (etwa Oktober bis April) zu erwarten. (Monatsmittel der 
Temperatur unter dem Gefrierpunkt, + Schneedecke !.) 

Je weiter wir uns dagegen aus der borealen in die gemäßigte Zone 
nach Süden zu bewegen, desto mehr scheint sich die scharfe Grenze 
zwischen dem Herbst- und Frühlingswachstum des vegetativen Triebes 
zu verwischen. Schon in Ostpreußen ist bei mehreren Arten eine ,,Winter- 
ruhe“ nicht mehr nachweisbar. Die Erneuerungssprosse von Mnium, 
die meist zu Beginn des Herbstes angelegt werden, wachsen, wenn auch 
langsamer, durch die Wintermonate hindurch (mit Ausnahme der Frost- 
und Schneeperioden, die aber in milden Wintern nur kurz sind). Die 

1 Über das Wachstum der Moose im Schutze der Schneedecke sind mir keine 
sicheren Angaben aus dem Schrifttum bekannt. 
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Kälte verliert jedenfalls schon hier als wachstumsbegrenzender Faktor 
ihre in kontinentalen borealen Klimaten überragende Bedeutung. Nur in 
den kaltgründigeren Mooren, wo sich die tiefe Temperatur der reich- 
lichen Bodenfeuchtigkeit länger auswirkt, zeigen besonders feucht 
stehende Arten auch in OstpreuBen eine ausgesprochene Winterruhe. — 
Auch bei akrokarpen Arten, die schon im Herbst ihre Geschlechtsorgane 
anlegen, erlischt damit im allgemeinen das Längenwachstum das Gameto- 
phyten (Ausnahme s. S. 557) und wird erst durch Erneuerungssprosse 
des nächsten Frühlings fortgeführt. Darin scheint ein wesentlicher 
Unterschied zu dem Verhalten des vegetativen Triebes in nördlichen 
Breiten zu liegen, wo der Herbsttrieb der von HAGERUP untersuchten 
Akrokarpen noch keine Gametangien anlegt, im Frühling zunächst 
andersgestaltet fortwächst und erst dann Geschlechtsorgane bildet 
(z.B. Ceratodon purpureus; Zwischenstellung: Aulacomnium palustre). 


Tabelle 2. Anlage von Antheridien in Bayern und Ostpreußen. 





Bayern 














Art Bayern (VAUPEL) (GERSTNER) Ostpreußen 
Polytrichum piliferum . . | Anf. Sept.—Dez. II. Aug.! 
pu juniperinum . | Anf. Sept.—Dez. Aug. 
se strictum . . . Ende Aug. II. Aug. 
+ commune . . | Ende Nov.—März Sept. 
Pohlia nutans. . . . . . gegen Ende (II. Aug.) 
des Jahres Okt.—Marz 
Mnium punctatum . . . . Okt. Okt. 
»  Cuspidatum . . . | meist Ende Nov. Dez. April 


Den inneren Entwicklungsgesetzen gemäB setzt das Erneuerungs- 
wachstum anderer Moosarten erst zu späterer Jahreszeit ein. So beginnen 
manche damit erst im Frühjahr oder Sommer und erreichen noch im 
Herbste die Geschlechtsreife (Phascum, Dicranella, Funaria). Solche 
Arten werden sich in nördlicheren Breiten wahrscheinlich mit einer 
kürzeren und weiter in die Jahresmitte verschobenen Vegetationszeit 


Tabelle 3. Befruchtungszeiten in Deutschland und Mittelschweden 
(nach GRIMME, KRIEGER, LACKNER und ARNELL). 





























Shüringen, | Sachsen Ostpreußen | Mittelschweden 
Dicranella rufescens . | Sept.—Okt. = II. Juli—I.Sept. Juni 
Dale u: + 00er — Okt. Aug. Juni 
D. heteromalla. . . . (Jan.) Ende Febr.| Sept.—Okt. Aug.—Sept. 
Febr.—März| bis März 
Splachnum ampullac. Juli (?) — Aug.—Sept. | Ende Juni—Juli 
Climacium dendroides | Sept.—Okt. Okt. II. Mai—Juli | II. Juni—Juli 
Orthotrichum pumilum Okt.—Nov.| (Nov.—Febr.) (Juni ?) 
März— April Juli 


1 I. und II. bedeuten: 1. und 2. Monatshälfte. 
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begnügen müssen als in südlicheren Gebieten (vgl. die Befruchtungszeiten 
der erwähnten Arten). 

2. Von den wenigen über die Anlage der Gametangien in verschiedenen 
Klimaten bekannten Tatsachen sollen hier nur zwei angeführt werden: 

a) Aus dem Vergleich der aus Bayern und Ostpreußen bekannten 
Angaben über den Beginn der Antheridienbildung (Tabelle 2) ergibt sich, 
daß in beiden Gebieten für die angeführten Arten die Antheridienentwick- 
lung im Herbst stattfindet; nur bei Mnium cuspidatum verzögert sie 
sich in Ostpreußen bis zum April. Bei Climacium dendroides (Befruch- 
tungszeit in Mitteldeutschland: September, Oktober) treten in Ost- 
preußen erst von April bis Mai Archegonien (Tabelle 3) auf. Diese beiden 





Abb. 80. Beginn der Befruchtung in Ostpreußen und Mittelschweden (150 Arten). 
A Anzahl der Arten. M Monate, in dener die Befruchtung beginnt. 
1: Ostpreußen. 2: Mittelschweden (nach ARNELL, 1875). 


letzten Beispiele lassen vermuten, daß in nördlicheren Breiten wahr- 
scheinlich noch häufiger ein Verzögern des fertilen Triebes vom Herbst 
bis in den Frühling hinein zu erwarten ist. Auch die zahlreichen Fälle, 
wo in Ostpreußen die Geschlechtsorgane entweder im Herbst oder im 
Frühling erscheinen, sprechen dafür, und HAGERUPs Angaben für mehrere 
akrokarpe Arten lassen ähnliche Vermutungen zu. 

b) Die Gametangien von Dicranella, Splachnum und Funaria reifen 
in Mittelschweden früher als in Deutschland, wo sich der Beginn der 
Befruchtungszeit bei Dicranella heteromalla bis in den Winter verzögert 
(Ostpreußen: Mittelstellung! Tabelle 3). — In beiden Fällen wird die 
Entwicklungsdauer der Geschlechtsorgane im nördlicheren Gebiet wesent- 
lich verkürzt; ob auch umgekehrt eine längere Wachstumsdauer möglich 
ist, indem die Geschlechtsreife in den nächsten Frühling verzögert wird, 
ist noch nicht sicher zu belegen. 

3. In Mittelschweden zeigt die Zusammendrängung der Befruchtungs- 
zeiten auf die Monate April bis September deutlich den Gegensatz zu 
wintermilderen Klimaten wie Ostpreußen (Abb. 80), wo die Geschlechts- 
reife einer Reihe von Arten in der Zeit von September bis März beginnt. 
Von 119 in beiden Gebieten untersuchten Arten werden 66 in Ostpreußen 
früher geschlechtsreif als in Mittelschweden, 32 reifen in beiden Gebieten 
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fast gleichzeitig (meist von Juni bis August) und 21 Arten reifen in 
Schweden früher als in OstpreuBen (meist Verschiebung der Herbst- 
befruchtung in den Sommer). Wieweit in nördlicheren Gebieten eine 
Verschiebung der Herbstbefruchtung in den nächsten Frühling vorkommt, 
ist aus ARNELLs Angaben nicht eindeutig ersichtlich ; es wären daraufhin 
besonders Formen, wie Campylopus piriformis, Isothecium viviparum, 
Neckera pennata, Rhodobryum roseum und Orthotrichum zu untersuchen. 
Für Mitteldeutschland und Ostpreußen ist die Verschiebung zunächst 
einmal für Climacium nachgewiesen (Tabelle 3); manche Orthotricha, die 
in milden Wintern vereinzelt schon im November, sonst erst Ende des 
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Abb. 81. Beginn der Sporenreife in Deutschland, Ostpreußen und Mittelschweden. 
4 Anzahl der Arten. M Monate, in denen die Sporenreife beginnt (125 Arten). 
1: Deutschland. 2: OstpreuBen. 3: Mittelschweden. 


Winters oder im Frühling ihre Gametangien öffnen, werden wahrschein- 
lich in Mittelschweden auch erst am Ende des Friihlings befruchtet 
werden (O. anomalum, O. pumilum). 

4. Fiir den Vergleich einzelner Abschnitte des Sporogonwachstums, 
etwa des Anschwellens der Sporogone, liegen nur wenige Tatsachen aus 
Mitteldeutschland vor. Die Angaben GRIMMEs über das Anschwellen 
der Sporogone stimmen ausnahmslos mit meinen eigenen überein. 
KRIEGER (28) stellte in Königstein (Sachsen) Versuche über das Sporogon- 
wachstum von Arten ökologisch verschiedener Standorte an. (Die Kultur- 
rasen standen in Blumentöpfen unter einem vorspringenden Schutzdach : 
Schutz vor Schneedecke!) Dabei ergab sich, daß alle Formen auch in 
den Wintermonaten ihre Seten weiter streckten oder sogar die Kapseln 
ausbildeten (Anomodon viticulosus, Rhacomitrium aciculare und Encalypta 
vulgaris; die letzte Art begann mit der Kapselverdickung schon im 
Dezember, in Ostpreußen frühestens im Februar). — Wieweit in nörd- 
licheren Gebieten das Sporogonwachstum im Winterhalbjahr stockt, ist 
unbekannt. In Ostpreußen verhalten sich die Arten im Winter recht 
verschieden. Viele Stein- und Baummoose entwickeln gerade jetzt ihre 
Kapseln, auch Mnium und Ceratodon strecken ihre Seten noch im No- 
vember; bei anderen, wie Polytrichum commune, scheint dagegen von 
Oktober bis März das Sporogonwachstum fast völlig zu ruhen (Abb. 79). 

5. Für den Beginn der Sporenreife (Abb. 81) gilt in großen Zügen 
eine ähnliche Verschiedenheit zwischen dem nördlicheren und südlicheren 
Untersuchungsgebiet wie bei den Befruchtungszeiten: Von 119 Arten 
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haben in Ostpreußen 83 eine zeitigere Sporenreife (meist 1—2 Monate), 
19 streuen gleichzeitig, 17 später als in Mittelschweden ihre Sporen. 
Der Beginn der Sporenreife in Ostpreußen weicht bereits deutlich von 
den Verhältnissen im übrigen Deutschland ab (über Sicherheit der ver- 
glichenen Tatsachen s. S. 539). Ein beträchtlicher Teil von Arten beginnt 
im übrigen Deutschland schon vom September bis Oktober seine Kapseln 
zu öffnen; viele dieser Formen verzögern in Ostpreußen den Deckel- 
abwurf bis zum Ende des Winters (Februar); in gleicher Richtung tritt 
eine Verzögerung von April- und Maiwerten in die Monate Mai bis 
Juli ein. In Mittelschweden liegen die September- und Oktoberwerte 
ähnlich tief wie in Ostpreußen; die Verspätung der Sporogonreife geht 
aber zu einem großen Teil bis in die Frühlingsmonate April und Mai 
(deshalb ist der Maiwert für Mittelschweden größer als für OstpreuBen !). 
Dem Maihöchstwert für Deutschland entsprechen dagegen in Schweden 
die hohen Werte im Juni und Juli. 

Bezeichnet man den früheren (—) oder späteren (+) Eintritt von 
Geschlechts- (G) und Sporenreife (Sp.) in den verschiedenen Ländern 
je nach seiner zeitlichen Lage mit G+, G++, G—, G——, Sp+, 
Sp++, Sp—, Sp—— (auf Ostpreußen = 0 bezogen), den gleich- 
zeitigen Beginn in beiden Untersuchungsgebieten als GO und SpO, so 
ergeben sich für Unterschiede in der Länge der Sporogonentwicklung 
(Zeit zwischen G und Sp) verschiedene Möglichkeiten: 


1. Sporogonentwicklung in beiden Ländern gleich. 

a) GO SpO (selten) 

b) G+ Sp-+ (sehr häufig) 

ec) G— Sp— selten. (Dicranella rufescens, D. rubra.) 


2. Sporogonentwicklung in Mittelschweden kürzer als in Ostpreußen. 

a) G+ SpO (Georgia, Orthotrich. specios. ? ) 

b) G++ Sp+ (Grimmia pulvinata, Neckera pennata) 

ce) G+ Sp— (Barbula fallax, Antitrichia) 

3. Sporogonentwicklungszeit in Mittelschweden länger als in Ostpreußen. 

a) GO Sp+ (Fissidens bryoides, Thamnium) 

b) G+ Sp++ (Hypnum cupressiforme) 

c) G— Spo (Splachnum ampullaceum ) 

d) G— Sp+  (Physcomitrium piriforme). 

6. Wenn man die Dauer der Sporogonentwicklung in Landern ver- 
schiedener Klimate vergleicht, so mu8 man dabei nicht nur die Verschie- 
bung der Sporenreife (1; 13), sondern auch die der Befruchtungszeiten 
heranziehen. Dann erkennt man ohne weiteres, daß z. B. eine verspätete 


1 Über die Abhängigkeit der Zeit des Sporenstreuens von äußeren Einflüssen 
vgl. S. 593. 
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Tabelle 4. Befruchtungszeit und 











1 Erklärung der Tabelle siehe S. 540. 














Nr. St. B. Befruchtungszeit Ostpreußen 
1 | Fissidens taxifolius. . . . . . 2 6 (II. Mai) Juni—Juli 
- af ee Rs ni Le 1 1 Ende Mai—Juni 

“ ides. . . . . . 4 6 Juli—Aug. (Sept.) 
4 | Pleuridium alternifolium 1 3 tie Okt. 
5 | Ditrichum homomallum . 1 3 . Aug. 
6 = BB. 01: eehr ing 1 1 ... Aug. 
7 F tenuifolium . 1 3 Juni (Juli) 
8 |Ceratodon purpureus . . . . . 7 | 21 Juni—Sept. 
9 | Distichium montanum 1 3 (II. Mai) Juni (Juli) 
10 | Pseudephemerum azxillare 1 6 uni—Sept. 
11 | Dicranella iculata. . ... 5 7 II. Juli—Sept. (Okt.) 
12 a rufescens . . . . . 2 8 II. Juli—1. Sept. 
13 æ fone. > Se 07 2 3 ... Aug. 
14 ae heteromalla . 4 13 Sept.—Okt. 
15 | Dicranum scoparium . . . . . 3 | 19 Juni—Juli 
16 va montanum. . . . . 2 3 Juni—Juli (9) 
17 8 undulatum. . . . . 1 7 Juni—Juli 
18 ps prie. Li 2 2 Juni 
19 yum glaucum . . . . . + 6 (O) 

20 | Encalypta DOS RE 1 4 Mai, Juni 

21 » Contoria...... 2 4 (O) 

22 | Erythrophyllum rubellum 2 18 Mai—Nov. 

23 convoluta . . . . . . 1 + (II. Mai) Juni (2) 

24 pe Zen is 6 3 8 (II. Juni) Juli—Sept. 

25 is CN. Zi. termes 21h II. Mai—Juni (Juli) 

26 | Tortula muralis . . . . . . . 3 | 22 Mai—Okt. 

2 Syntrichia subulata . . . .. + 12 | (Ende Mai) Juni—I. Aug. 

2 osa . . . . . 1 1 (2) 

29 ss ruralis ...... 2 8 (Febr.) März—Mai 

30 . pulvinata . . . . . 2 4 (2) 

31 | Phascum acaulon . . . . . . 2 12 Juli—Sept. (Okt.) 

32 | Pottia truncatula. . . . . . . 3 7 (II. Juni) Juli—Okt. 

33 >»  tmtermedia . . . . . . 1 2 Juli—Sept. .. 

34 | Grimmia apocarpa . . . . . . 3 19 Mai—Juni (Juli) 

35 Ir pulvinata. . . . . . 5 21 Dez. er: (Mai, Juni) 

36 | Rhacomitrium heterostichum 2 6 — Juni 

37 pee ae a 2 4 m 

38 5 ypnoides . 1 2 (O) 

39 | Discelium nudum . . . . . . 1 2 Juli 

40 | Physcomitrium piriforme + 15 Sept., Okt. (Nov.—Juli) 

41 | Funaria hygrometrica. . . . . 5 17 Sept., Okt. (Nov.—Mai) 

42 | Splachnum ampullaceum 1 2 Aug.—Sept. 

43 ia pellucida. . . . . . . 2 9 Mai—Juli 

44 en ue, dre tr 1 2 Juni (?) 

45 2 | 15 II. Mai—Sept. 

46 | Pohlia Faia grandifore oe. 700% 1 1 Juni ... 

47 os GMI AMS GPU NS? sa 1 2 IL. ae 

48 „ rlchelia ne ihr diras « 1 1 

49 cn a. “a eos s 6 30 Mai—Juli “Sept .—Okt.) 

50 | Bryum warneum. ..... . 1 5 Aug.—Sept. 

51 »  pendulum . . . . . . 1 3 Mai—Juli (Aug.—Sept.) 

52 D _ = 4 5 ae 1 11 Juni—Aug. 
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Sporogon- 
St. | B. Sporenreife Ostpreußen “aan Sporenreife Deutschland 
preußen 
3 | 16 | (Febr.) Marz—April (Mai) 9 Okt.— April 
1 I Marz ... 9—10 Okt.—Marz 
2 | 13 Febr.—April 7— 8 Okt.—April 
1 2 Juli ... 9 März— Juni 
1 5 pt.—Dez. (April) 13 Aug.—Marz 
2 2 Febr.—Marz ... 18 Aug.—Marz 
1 2 Juni 12 (Winter) Mai—Juli 
7 | 2 vege „(Aug. ) 10 April— Aug. 
1 2 Jul 13 (Mai) Juni—Sept. 
2 6 J uli- “Herbst ? ? — Juli—Okt. 
3 9 Okt.—März 15—18 Juni—Febr. 
3 | 16 Febr.—April (Mai) 7 Sept.—April 
1 5 (Febr.) März—April 7 Okt.—Marz 
5 | 22 Jan.—April (Mai) 16—18 Sept. —März 
5 | 18 Sept.—April (Mai) 15—21 (Mai?) Juli—Marz 
— | — Juni—Aug. 
1 5 Sept.—März 15—20 Juli—Nov. 
— | — Juli—Okt. 
— | — Okt.—Marz 
1 4 Mai—Juni 12 April—Juli 
— | — Juni—Sept. 
2 6 (Okt.) Nov.—März 16—18 Juni—Dez. 
— | — April—Juni 
3 9 Febr.—April (Mai) 7 Sept.—April 
3 | 13 Febr.—April (Mai) 9—10 Okt.—April 
4 | 21 (Mai) Juni—Juli 9—13 (Marz) April—Okt. 
3 9 Juni—Sept. (... Dez.) 12—13 Mai—Juli 
2 5 Juni, Juli 14—15 April—Juni 
— | — — Mai 
2 5 Juni 9—11 Okt.—April 
2 | 12 | (Aug.—Sept.) Okt.—März 3— 5 Sept.—April 
(... Mai) 
3 8 Okt.—Marz (April) 3— 6 Okt.—April 
4 | 27 Marz—Mai 10—11 März—Juli 
3 | 11 Mai—Juli 15—17 März—Juni 
2 | 10 April—Juni 12 Marz—Mai 
1 3 April ... 11 Herbst (?) Dez.—Mai 
— | — — März—Mai (Sommer) 
1 5 April—Mai 8— 9 April—Mai 
5 | 15 Mai—Aug. 8—10 Mai—Juli 
10 | 47 Mai—Dez. (... Marz) 8—14 Jan.—Dez. 
1 2 Juni—Juli (Aug.) 10 Mai— Aug. 
3 | 10 J nn 14 Mai—Juli 
2 4 11? März— Juni 
2 | 19 Jumi-Aug. (Sept.) 11—13 Mai—Aug. 
1 3 Jun 12 Juni—Aug. 
2 3 Juni Juli 13 Mai—Aug. 
1 3 Mai—Juni 11—12 Mai—Juni 
6 | 27 | (Nov.) Mai—Juli (Aug.) 12 Mai—Sept. 
1 4 Sept.—Febr. (Marz) 13—17 Mai—Nov. 
1 6 Juni—Sept. 13—14 Mai—Sept. 
1 12 Aug.—Mai (Juni) 14—21 Juni— Aug. 








Tabelle 4 

































Nr. St. B. Befruchtungszeit OstpreuBen 
53 | Bryum bimum. . . . . . . . 3 18 Mai—Okt. 
54 +  ventricosum . . . . . 2 2 Juni ... 
55 »»  Caespititium . . . . . 4 | 14 II. Mai—Juli (Okt.) 
56 »»  ‘tntermedium.... . 4 ll Juni—Juli (Aug.) 
4 tie 1 Sept. —Okt. (Nov.—Febr.) 
57| „ rpum (O) 
58 » Capillare. . . . . . . 3 4 IQ 
59 »»  @rgenteum...... 3 25 (Nov.) Marz—Sept. 
(Okt.—Marz) 
60 roseum . . . . . 3 10 II. Sept.—Okt. 
61 | Mnium punctatum . . . . . . 2 7 Mai—I. Juni 
62 > + » 4 1 + II. Mai —Juni 
63 >»  undulatum. . . . . . 4 12 Juni—Juli 
tit »  rostratum . . . . . . 2 6 (II. Mai) Juni—I. Juli 
65 »  Cuspidatum . . . . - 3 17 Juni—I. Aug. 
66 >» Medium. . . . . . . 1 2 II. Mai—Juni 
67 ee ee 3 9 Juni—lI. Aug. 
68 » affine, var. elatum 4 9 Juni—I. Aug. 
69 ” hornum . . . . . . . 3 16 II. Mai—Juni 
70 = marginatum . . . . . 2 10 II. Mai—Juni 
71 marginatum, f. dioica 1 1 II. Mai—I. Juni (9) 
72 | Aulacomnium androgynum 1 1 Juni ... 
73 od palustre 2 10 Mai—Juni 
74 | Paludella squarrosa ..... 1 2 Aug. 
75 | Meesea triquetra . . . . . . . 1 2 Ende Juli, Aug. 
76 | Bartramia ithyphylla. ... . 1 5 II. Mai—Juni 
77 | Philonotis fontana . . . . . . 3 4 Juni—I. Juli 
78 Zygoa viridissimus. . . . - 1 2 Okt.—Nov. (9) 
79 ulophylla . . . . . . . 2 12 Sept.—Nov. ... 
DL Rs ws . . > 1 2 Cae... 
81 D'OR. .1)-:", . : 2 8 Okt.—Febr. 
82 | Orthotrichum anomalum 2 13 Nov.—März (April) 
83 ns cupulatum 1 + März— April 
84 Pr Lyellü . . . .. 2 (O) 
85 “à josum . 4 19 Sept.—April 
86 5 affine. . . . . . 5 18 Okt.—Marz 
87 à slum 3 8 | (Nov.—Febr.) März—April 
88 ie obtusifolium 2 + Okt.—Nov. 
89 diaphanum 4 | 22 Juni—Marz (April) 
90 | Hedwigia albicans . . . . . - 3 13 (IL. Mai) Juni—I. Aug. 
91 sciuroides . . . . . 2 8 Mai—Juni (I. Juli) 
92 | Antitrichia curtipendula 1 5 . Febr.—April 
93 | Homalia trichomanoides 4 13 Juni—Aug. 
94 | Neckera crispa. . . . . . . . 1 5 Aug.—Sept. 
95 »  pennata....... J 10 Aug.—Okt. (Nov.—Mai) 
96 complanata ..... 3 7 Aug.—Sept. 
97 | Thamnium alopecurum . 1 5 Juni— Juli 
98 | Zsothecium viviparum. . . . . 3 11 Aug.—Okt. 
99 | Climacium dendroides 4 13 II. Mai—Juli (I. Aug.) 
100 | Anomodon viticulosus. . . . - 1 7 Juni—Juli 
101 = atienuatus. . . . - 3 6 (IL. Juni) one 
102 | Leskea polycarpa ...... 2 7 (Juni) Juli—Sept. 
103 | Thuidium abietinum . . . . . 2 4 II. Mai—Juni (2) 
104 o lanatum. ..... 1 4 Sept. 
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(Fortsetzung). 
Sporogon- 
St. B. Sporenreife Ostpreußen a ord Sporenreife Deutschland 
Ostpreußen 
3 | 13 Mai—Juli 9—12 Mai—Juli 
2 2 Juli 13 Mai—Aug. 
5 | 23 (Mai) Juni—Juli 12—13 Mai—Aug. 
5 | 21 (Okt.) Febr.—Juni 20 (?) Jan.—Dez. 
— Mai—Sept. 
1 2 Juni, Juli 12—13 Mai— Aug. 
3 | 13 | (Febr.) März—Mai (Juni) 8—12 Sept.—Mai 
1 | 10 Febr.—April (... Juni) 16—17 Sept.— 
2 9 II. April—I. Mai 11 Okt.—Juni 
— | — — Mai—Juni 
2 3 Mai—Juni 11 April—Juni 
3 | 10 Mai—Juni 11 April—Juni 
4 | 12 Mai—Juni 10—11 April—Juni 
1 3 Mai—Juni 12 Mai—Juni 
2 4 Mai—Juni 10—11 April—Juni 
1 4 Mai (Juni) 9—11 Mai—Juni 
4 | 13 Mai (Juni) 11—12 April—Mai 
1 7 Mai—Juni 12 April—Juni 
— | — — i 
— | — — Juni—Aug. 
1 + Juni—Juli 13 Mai—Juli 
1 2 Juli 11 Juni—Juli 
1 2 Juli 11—12 Juni—Juli 
1 3 Juni 11—12 Mai—Aug. 
2 2 Il. Juni—Juli 12 Mai—Aug. 
a= Marz—Apri 
3] 18 | J rome (Okt.— April) 22 Juni—Okt. 
1 3 Aug.—Sept. — Mai—Aug. 
3 | 13 Sept. —Nov. (Dez. — April) 21—23 Mai— Okt. 
1 | 12 Mai—Juni (J uli) 15—18 April—Juli 
2 2 Mai—Jun 14 April—Aug 
— uli—Aug 
5 | 13 Juli—Okt. (Nov.) 18—22 Mai—Okt 
4 | 16 Juni—Juli (Aug.—Sept.) 16—20 Mai—Aug. 
3 4 Mai—Juni 14 April—Juni 
— | — — April—Juni 
3 | 12 (Nov.) Dez.—April ? Okt.—Mai 
3 | 10 Mai—Juni 10—11 März— Juni 
2 | 12 Febr.—Mai 9—11 Jan.—Mai 
1 5 (April) Mai—Juni 14—15 Okt.—April 
3 | 24 Sept.—Marz (April) 3— 7 Sept.—Marz 
— | — — Nov.—Juni 
1 | 12 Marz—Mai 19 Febr.—Mai 
— | — — März—Mai 
LT Febr.—April 8— 9 Okt.—A 
2 | 15 Okt.—April (Mai) 14—18 Okt.—A 
3 7 Febr.—Marz (April) 8— 9 Aug.—April 
1 | 10 (Jan.) Febr.—Mai 8—10 Okt.—April 
— | — — Sept.—April 
2 6 (Juli) Aug. 11—13 Mai—Aug 
— | — = Mai—Sept 
1 3 Juni—Juli 9—10 Mai—Juni 
40 


Planta Bd. 29. 
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Nr. St. B. Befruchtungszeit Ostpreußen 
105| Thuidium tamariscifolium 2 12 Juni—Juli 
106 ” itum. . . . . 1 2 Juli 
1070| „  Philibertü. . . . . 1 | 3 Mai—Juni 
108 | Cratoneurum  filicinum 1 8 Juli—Aug. 
109 | C ypnum stellatum 2 4 Juli— Aug. 
110| Amblystegium subtile. . . . . 1 6 Juli—Sept. 
lll} À varium 3 5 Aug.—Okt. 
112 | oa 6 15 IL. Juli—Okt. (Nov.) 
113 | . riparium 3 6 Juli—Okt. 
114| H ypnum palustre 1 7 Aug.—Sept. (... Nov.) 
115| € (datum 2 8 II. Juli—Aug. (Sept.) 
116 = cordifolium 2 11 II. Juni—Aug. (Sept.) 
117 = nieum . . . . . 1 2 Juli—Aug. 
118 5 trifarium . . . . . 1 2 Juli (Aug.) 
119 | Scorpidium 7 m D 2 Juli—Aug. 
120 | Drepanocladus aduncus, var. A 
polycarpus ........ 5 Sept. 
121 au rl vernicosus 1 2 Juli ... 
122 2 revolvensf.dicica| 1 2 II. Juli— Aug. 
123 af fluitans . 1 7 IL. Juli—Sept. 
124 a exannulatus 1 1 aos, BE 
125 Fr uncinatus . . .| 3 6 Juli—Sept. 
126 | Camptothecium trichodes 1 3 Aug.—Sept. 
127 nr. sericeum 4 23 Aug.—Okt. (Nov.—April) 
128 u lutescens 1 3 Juni 
129 | Brachythecium salebrosum 3 7 Juni—Juli (Okt.) 
130 à mildeanum 2 2 Juni— Juli 
131 Fes glareosum 1 3 Juni (4) 
132 Fr albicans . 2 7 Mai—Juni 
133 Pr rutabulum 6 12 Juni—Juli (Aug.) 
134 4 rivulare . 1 6 Juni—Juli 
135 A velutinum 3 14 April—Juli 
136 = m 3 9 Juni—Juli 
137 2 reflexum 2 5 (April) Mai—Juni 
138 | Scleropodium purum . . . . . 2 5 (Aug.) Sept.—Okt. 
139 | Cirriphyllum piliferum . . . .| 1 5 II. Juni—Aug. 
140 | Eurhynchium Swartzü . . . .| 1 1 Juli 
141 = Swartzii, var. ab- 
breviatum . . . . . . . . . 1 4 Juni—Juli 
142 | Eurhynchium striatum . . . .| 1 8 Juni—Juli 
143 Pe. rusciforme . . .| 1 (O) 
144 Pr Stokesii . . . .| 1 
145 | Rhynchostegium murale. . . .| 1 4 Juni—Juli 
146 | Entodon Schreberi . . . . . . 3 ll II. Mai—Juni 
147 | Plagiothecium depressum . . .| 1 3 Juli— Aug. 
148 > silesiacum - . .| 2 8 Juli—Aug. 
149 sw latebricola . . .| 1 (O) 
150 er curvifolium. . .| 3 12 II. Juni—Aug. (Sept.) 
151 Fr Roeseanum. . .| 2 7 Juli—Aug. 
152 os undulatum . . .| 1 2 Ang. :.: 
153 Pr silvaticum, v. ne- 
men. Fe ER 3 6 | (II. Juni) Juli— Aug. (Sept.) 
154 | Platygyrium repens . . . . - 1 3 Juli 
155 | Pylaiea polyantha . . . . . - 4 26 | (Juli) Aug.—Nov. (... Mai) 
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(Fortsetzung). 
Sporogon- 
St. B. Sporenreife Ostpreußen ae Sporenreife Deutschland 
Ostpreußen 
1 1 .... April—Mai — Okt.—März 
— | — — Juni—Winter 
— | — — Sept.—Nov. (?) 
2 | 10 Mai—Juni 10 Mai—Aug. 
2 2 Juni—Juli 11 Mai—Aug. 
2 9 Juli—Sept. 12 Mai—Nov. 
3 5 Mai—Aug. 9—10 Mai—Juli 
6 | 31 Mai—Juli (Aug.) 9—10 Mai—Sept. 
3 | 15 Mai—Sept. (Okt.—Nov.) 9—11 Mai—Aug. 
1 9 Mai—Juli 9—10 Mai— Aug. 
3 | 12 Mai—Juni (Juli) 10 Mai—Juli 
1 8 (Mai) Juni—Juli 11—12 Mai—Juli 
1 2 Juni—Juli 11 Mai—Juni 
1 2 II. Juni—Juli 11—12 Juni—Juli 
1 2 Juli 11—12 Mai—Juli 
— | — — Mai—Juni 
— | — — Mai—Juli 
1 2 Juni—Juli 11 Mai—Juli 
2 | 14 Mai—Juni (Sept.—Okt.) 9—10 Mai—Sept. 
— | — — Mai—Juli 
3 7 vee (Sept.) 11—12 Mai—Sept. 
1 2 II. Mai—Juni 9 Mai—Juli 
4 | 17 (Dez.) Febr.—April 18 Sept.—April 
u: (8—10 ?) Dez.—Mai 
2 8 Febr.—April 8— Sept.—April 
1 2 (Febr.) März—April 9 Aug.— Okt. 
— | — — Okt.—Marz 
1 9 | (Jan.) Febr.—April (Mai) 9—10 Okt.— April 
6 | 26 | (Jan.) Febr.—April (Mai) 8— 9 Okt.— April 
2 8 Febr.— April 8— 9 Okt.— April 
4 | 19 (Febr.) März—Mai 10—11 Febr.—April 
2 | 19 (Febr.) März—Mai 9—10 Sept.—April 
1 5 Febr.—April 9—10 Aug.—Marz 
1 3 Febr.— Marz 17 Aug.— März 
1 6 Febr.—April (Mai) 8 Okt.—Mai 
3 | 6 Febr.—April 7—9 Okt.—April 
1 7 Febr.—April (Mai) 8—9 Febr.—April 
LE. TI Jan.—April (Mai) 7—9 Okt.—April 
— | — _ Sept. —März 
— | — — Okt.—Marz 
1 9 | (Febr.) März—April (Mai) Okt.—Juni 
3 | 13 (Febr.) März—Mai 10—11 Okt.—Marz 
i ha — Aug.—Marz 
4 | 13 Juni—Sept. (Okt.) 11 Juni—Aug. 
— | — — Winter — ing 
4 | 10 Juli—Sept. (Okt.) 13 Juni—Aug. 
2 7 Juli—Aug. (Sept. — Okt.) 12 Juni—Aug. 
— | — — Juni—Aug. 
3 7 Juli—Aug. (Sept.) 12 Juni—Sept. 
oe Nun — April—Juni 
5 | 25 Dez.—April (Mai) 16—17 Sept.—April 
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Tabelle 4 











Nr. St. B. Befruchtungszeit OstpreuBen 
156 | Hypnum cupressiforme 3 14 April—Juli 
157 Ion arcuatum. . . . . . 1 4 Juli (9) 

158 | Ptilium crista-castrensis. 2 6 II. Mai—Juni 
159 | Rhytidiadelphus Were. 3 il II. Mai—Juni 
160 a 2 11 (IL. Juni) Juli—Aug. 
161 | Hylocomium a 5 13 Juni—Juli 
162 | Buxbaumia aphylla ..... 1 3 Juli 

163 | Catharinaea undulata. . . . . 4 9 Mai, Juni 
164 | Pogonatum nanum. .... . 1 3 Mai 

165 = | hr 1 + II. April—Mai 
166 pe urnigerum . . 1 a April—Mai 
167 | Polytrichum attenuatum 3 | 12 Juni—Juli 
168 z Due. cee « 1 3 Mai 

169 i piliferum 3 10 II. April— Juni 
170 #. juniperinum 4 13 II. April— Juni 
171 se strictum . . . . . 2 6 II. Mai—Juni 
172 £ commune 2 8 II. Mai—Juni 
173 | Sphagnum cuspidatum 1 2 März ... 

174 a riparium . . . . . 1 1 II. März—1. April 
175 ” recurvum . . . . . 1 1 II. Marz—I. April 
176 = squarrosum 1 1 II. März— April 
177 n fimbriatum 2 3 II. Febr.—März 
178 R Girgensohnii 1 1 ... I. Marz 
179 = rubustum . . . . . 1 1 II. März ... 
180 ‘5 acutifolium 2 4 März—April 
181 pe medium. . . . . . 1 1 II. März ... 
182 5 palustre. . . . . . 2 3 März—April 

















Sporenreife durchaus nicht immer eine verlängerte Sporogonentwicklung 
verlangt (s.o., Fall b, 2b), und daß in Klimaten mit kürzerer Vegetations- 
zeit die Sporogonentwicklung im Vergleich zu Gebieten mit längerer 
Vegetationszeit sowohl kürzer als auch gleich lang oder länger sein kann 
(s. S. 600 und Fall 1—3). 


Die Hälfte der sowohl in OstpreuBen als auch in Mittelschweden 
untersuchten Arten braucht für das Wachstum des Sporophyten gleich 
lange Zeit, etwa 1/, in Ostpreußen eine längere und etwa !/, eine kürzere 
Zeit als in Mittelschweden. Wenn man damit die Verhältnisse in Mittel- 
deutschland vergleicht (Kritik der Grımmeschen Angaben s. S. 535) 
scheint Ostpreußen bereits eine Mittelstellung zu Mittelschweden ein- 
zunehmen [in Mitteldeutschland besitzen nach GRIMME ®/, der unter- 
suchten Arten eine längere Sporogonentwicklung als in Schweden 
(13, S.72)]. Wieweit dieses Verhalten in Wirklichkeit zutrifft, müssen 
aber erst genauere Untersuchungen in beiden Gebieten nachweisen. — 
Um einen Aufschluß über die größtmögliche Schwankung in der Länge 
der Sporogonentwicklung zu erhalten, müßte man Arten an den nörd- 
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(Fortsetzung). 
Sporogon- 
st. | B. Sporenreife Ostpreußen omreckiun | Sporenreife Deutschland 
D 
7 | 42 (Okt.) Nov.—April (Mai) 7— 9 Okt.—April 
— | — — Juni 

1 4 März—April (Mai) 22 Juni—Okt. 
2 | 11 Febr.—April (Mai) 9—10 Okt.—Mai 
2 | 14 Marz—Mai (Juni) 8— 9 Febr.—Mai 
2 9 Mai—Juni (Juli) 11 April—Juni 
1 5 Juni—Juli 11—12 April—Juli 
5 | 19 Dez.—April (Mai) 7—10 Sept.—April 
1 1 ... April (Mai) 11 Okt.—Marz 
3 5 März— April 11 Okt.—Mai 
2 8 März—Mai 11—12 Okt. —März 
3 | 16 Juli—Sept. (Nov.) 13—14 Mai— Aug. 
1 + Juni—Juli 13—14 Mai—J ul 
2 7 (Juni) Juli—Aug. 14—15 April—Juli 
2 8 Juni—Juli 14—15 Mai—Aug. 
1 6 Juni—Juli 13 Juni—Juli 
2 | 12 Juli—Aug. 5 14 Mai—Sept. 

















lichen und südlichen Grenzen und unter den schärfsten klimatischen 
Gegensätzen ihres Verbreitungsgebietes untersuchen. 


E. Zusammenfassung der Ergebnisse. 


1. In der vorliegenden Arbeit wurde fiir zahlreiche ostpreuBische 
Laubmoose die jährliche Periodizität im zeitlichen und gestaltlichen 
Ablauf des vegetativen Triebes, der Anlage der Geschlechtsorgane, der 
Befruchtungszeit und der Sporogonentwicklung untersucht. 


2. Es stellte sich heraus, daB auch der vegetative Trieb bei aus- 
dauernden akrokarpen Arten nur in wenigen Fällen die von HAGERUP 
(1935) beschriebene bizyklische Periodizität aufwies, sondern, ähnlich wie 
bei Rhizoid-, Protonema-Moosen und Pleurokarpen als gestaltlich ein- 
heitlicher Jahrestrieb auftrat. Für den Beginn des „Sommer‘“- sowie des 
„Frühlingstriebes‘‘ wurden andere Zeitpunkte als in Dänemark und auf 
den Faröern (15) festgestellt; der Begriff der ,,5Sommerruhe“ im Sinne 
HAGERUPs wurde aufgegeben. (Näheres s. S. 63—67.) 
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3. Der Zeitpunkt der Gametangienanlage ist bei vielen Arten ein 
anderer, als man bisher vermutete. Das Wachstum der Gametangien, 
auch der Archegonien, dauert vielfach länger als bisher bekannt. Häufig 
bildet der Jahrestrieb schon im Herbst Geschlechtsorgane, die erst im 
Frühjahr befruchtet werden. 

4. Die Geschlechts- und Sporenreife der ostpreuBischen Laubmoose 
umfaßt bei vielen Arten andere oder größere Zeiträume, als GRIMME (13) 
für Mitteldeutschland angibt. 

5. Arten mit gleichem Triebtyp (= gleicher Wachstumsperiodizität) 
herrschen vielfach auf ökologisch gleichwertigen Standorten vor, sind 
aber in manchen Fällen auch mit Triebtypen anderer Standorte gemischt. 
Zahlreiche Einzelheiten in der Periodizität der Triebtypen deuten auf 
eine weitgehende, aber noch nicht experimentell erwiesene Abhängigkeit 
von äußeren, besonders klimatischen Faktoren hin. 

6. Unter dem Witterungswechsel verschiedener Jahre änderte sich 
die Periodizität einer Art wohl wahrnehmbar, aber doch nur in geringem 
Ausmaß; entsprechende Unterschiede gelten für eine Art, die ökologisch 
verschiedenwertige Standorte besiedelt. 

7. Für das Sporogonwachstum ließ sich in Versuchen, in denen der 
Temperatur- und Lichtfaktor abgeändert wurde, bereits deutlich eine 
starke Umstimmung der Periodizität erzielen. 

8. Auch ein Vergleich der Periodizität ostpreußischer Laubmoose 
mit den Ergebnissen, die in klimatisch anders gearteten Gebieten ge- 
wonnen worden sind, führte zu der bereits geäußerten Vermutung, 
daß der zeitliche Ablauf dieses Rhythmus in hohem Grade durch kli- 
matische Faktoren induziert ist. Dieser Frage soll im einzelnen experi- 
mentell weiter nachgegangen werden. 

9. Somit ergab die vorliegende Arbeit, daß die Periodizität in der Ent- 
wicklung der Laubmoose in viel geringerem Maße einen autonomen 
Charakter trägt, als es HAGERUP für das Wachstum des Gametophyten 
angibt. 

Die vorliegende Arbeit wurde im Botanischen Institut Königsberg/Pr. aus- 
geführt. Herrn Prof. Dr. Morues, Herrn Prof. Dr. STEINECKE und Herrn Dr. 


v. StoscH danke ich für zahlreiche Anregungen und für ihre Förderung meiner 
Untersuchungen. 
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EINE NEUE HISTOLOGISCHE METHODE: 
NACHWEIS VON OXALSAURE-IDIOBLASTEN 
MITTELS REDUKTION VON SILBERNITRAT. 


Von 


VLADIMfR RyYPAËEK. 
Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 8. April 1939.) 


Die bisherige Identifikation von Idioblasten, die Oxalsäure in hoher 
Konzentration enthalten, wurde mit Hilfe von Indikatoren durchgeführt. 
Die Benützung von Indikatoren schließt aber einen Nachteil ein, dem 
man nicht gut ausweichen kann. Das Präparat ist nämlich bloß von 
kurzer Dauer, da sich die Indikatorfarbe in der Zellvakuole nicht hält. 
Sie verblaßt nicht nur, sondern schlägt auch mehr oder weniger um, 
je nach der Geschwindigkeit, mit der Oxalsäure aus den Zellen heraus- 
diffundiert. Dieser Vorgang hängt anderseits recht ungleichmäßig von 
dem Lebenszustande der Zellen ab, und nach etwaiger Fixation ist ein 
völliges Herausdiffundieren nicht mehr zu verhindern. Für die Her- 
stellung von Dauerpräparaten, die als Vergleichsmaterial dienen sollten, 
eignet sich also die Indikatorenmethode überhaupt nicht. 

Diesen Nachteil trachtet eine neue Methode zu beheben, die ich 
anläßlich meiner Untersuchungen über Säure-Idioblasten ausgearbeitet 
habe!. Ich möchte sie als eine Silbernitrat-Reduktionsmethode bezeich- 
nen und an der Hand des Verhaltens von Geweben von Begonia rex 
darstellen. Diese Gewächshauspflanze führt im Stengel sowie in den 
Blättern zahlreiche Oxalsäure-Idioblasten, die sich durch einen hohen 
Gehalt an Oxalsäure und infolgedessen durch eine hohe Azidität aus- 
zeichnen, morphologisch aber von den sie umgebenden normalen Paren- 
chymzellen nicht im geringsten zu unterscheiden sind. Mittels der 
Indikatorenmethode kann man sie dagegen erkennen. Rose und Hurp- 
KARRER 19272 haben sich dieser Methode bedient und haben mittels 
Thymolblau das pp dieser Idioblasten auf 1,5—1,2 bestimmt. Ihre 
Methode leidet allerdings unter dem bereits angeführten Nachteile: 
Die Präparate sind nur von einer äußerst kurzen Dauer. 

Unsere Methode, die Dauerpräparate liefert, gestaltet sich in diesem 
Falle folgendermaßen: Rasiermesserschnitte durch lebende Blattstiele 


1 Diese Methode hat, wie aus dem folgenden zu ersehen ist, nichts gemeinsam 
mit der Mozischen Methode, bei der die Zelle zunächst mit Silbernitrat impräg- 
niert, dann aber dem Lichte exponiert wird. 

2 Plant Physiology, Vol. II., S. 441—453, 1927. 











Abb. 1'. Randpartie eines Querschnittes durch 

einen Blattstiel von Begonia rex mit durch 

ausgeschiedenes Silber dunke] gefärbten Oxal- 

säure-Idioblasten. Auch die subepidermalen 

Zellschichten sind mit ausgeschiedenem Silber 
stark bedeckt. 


gender Temperatur steigt auch die 


Abb. 2. Markpartie aus dem Querschnitt durch 

einen Blattstiel von Begonia rez. Die Oxal- 

säure-Idioblasten sind durch ausgeschiedenes 
Silber heller gefärbt als in Abb. 1. 
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von Begonia rex werden unmittel- 
bar nach der Fertigstellung etwa 
5 Sek. lang in destilliertem Wasser 
abgespiilt, um den Inhalt der ver- 
letzten Zellen zu entfernen. Dann 
werden sie auf einem flachen Uhr- 
gläschen in eine 0,1 n Lésung von 
AgNO, in destilliertem Wasser 
eingetaucht. Die Schnitte iiber- 
ziehen sich sofort mit einem wei- 
Ben voluminösen Niederschlage 
vom Silberoxalat. Dieser ver- 
schwindet aber nach einiger Zeit 
und die Schnitte verfärben sich 
gleichzeitig, sie werden braun bis 
schwarz, was auf eine völlige Re- 
duktion des Silbers hinweist. 
Diese Silberreduktion ist von der 
Temperatur abhängig; mit stei- 
Reduktionsgeschwindigkeit. Bei 


Laboratoriumstemperatur (etwa 20°C) dauert die Reduktion 4—5 Stun- 


den, bei einer Temperatur von 
50°C aber nur !/, bis */, Stunden. 
Am besten bewährte sich eine 
Temperatur von 30—35° C. Bei 
dieser Temperatur (im Thermo- 
staten) wird die Silberreduktion 
innerhalb 1—1!/, Stunden voll- 
kommen beendet. Bevor das 
geschieht, werden die Schnitte, 
am besten nach 1 Stunde, aus 
dem Thermostaten herausgenom- 
men, um die letzten Stufen der 
Reduktion mikroskopisch ver- 
folgen zu können. 

Infolge der Silberreduktion 
werden ÖOxalsäure - Idioblasten 
auch beischwacher Vergrößerung 
auffallend sichtbar, viel auf- 


fallender als mittels einer Indikatorenfärbung. Sie werden dunkel-, 
manchmal auch hellbraun, oft aber bläulich gefärbt. Durch ihre Färbung 
verleihen sie dem ganzen Schnitte den bereits erwähnten farbigen Ton. 


1 Die Mikrophotographien wurden mit Leitz-Optik ausgeführt, und zwar mit 
den Objektiven Nr. 2 (Bild 1—2) und Nr. 4 (Bild 3—4), und mit Ok. 10x. 
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Denn im scharfen Gegensatz zu den Idioblasten verbleiben die anderen 
Zellen völlig ungefärbt (Abb. 1—2). An einem und demselben Schnitte 
findet man alle Farbenübergänge zwischen den derart sichtbar gewordenen 
Idioblasten. Der Farbton schwankt offenbar nach der Stärke der aus- 
geschiedenen Silberschicht und auch nach der Größe der Teilchen, 
in welchen sich das Silber ausscheidet. 

Trotzdem das Gesamtgewebe nur infolge der Idioblastenverfärbung 
gefärbt erscheint, wäre es nicht richtig, zu folgern, daß sich das Silber 
nur in den Zellen, die Oxalsäure - 
in besonders hohen Konzentra- 
tionen enthalten, also in den 
Idioblasten, ausscheidet. Es 
scheidet sich vielmehr in allen 
Zellen aus; jedoch erfolgt die 
Ausscheidung in allen diesen Zel- 
len, die nicht als Idioblasten an- 
zusprechen sind, in einer wesent- 
lich anderen Art und Weise. 
In den Idioblasten (,,specialized 
cells“ nach Rose und Hurp- 
KARRER) scheidet sich das Sil- 
ber als eine zwar diinne, aber 
zusammenhängende Schicht auf 
der Zelloberfläche oder aber AM, Stske, enmtBerte Qralature ao 
unmittelbar unterhalb derselben Silber in strauchartiger Form in den Vakuolen 
in dem wandständigen Plasma RER Be i see 
aus. In allen übrigen Zellen 
scheidet es sich dagegen in den Vakuolen aus, und zwar nicht schichten- 
förmig, sondern in der Form von zerstreuten Niederschlagsklümpchen, 
deren Bestandteile gekrümmten Drähtchen ähneln und einer strauch- 
förmigen oder büschelförmigen Gruppierung zustreben (Abb. 3). Dieses 
unterschiedliche Verhalten kann man folgendermaßen erklären: 

AgNO, ist als Salz eines Schwermetalles in der verwendeten, ver- 
hältnismäßig hohen Konzentration (0,1 n) für die Pflanzenzelle äußerst 
toxisch. Daher die Zellen bei der Berührung mit Ag’ ehebaldigst ab- 
sterben; die semipermeablen Plasmahäute werden durchlässig, das 
Silbernitrat dringt in die Zelle ein und reagiert daselbst unter Reaktion 
mit Oxalsäure. 

In nichtspezialisierten Zellen scheidet sich mit der Zeit das reduzierte 
Silber ungefähr in derselben Art und Weise ab, wie dies auch in vitro, 
z. B. auf einer Glasplatte geschieht (Abb. 4). 

In die Idioblasten, die besonders reich an Oxalsäure sind, dringt 
das Silbernitrat unter gleichzeitiger Vernichtung der Semipermeabilität 
des Ektoplasten ebenfalls ein; zu dieser Zeit diffundiert aber bereits 
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viel Oxalsäure aus der geschädigten Zelle. Die beiden Diffusionsstréme 
begegnen sich, und es kommt zur Bildung einer zusammenhängenden 
Niederschlagsmembran aus unlôslichem Silberoxalat, die in der Form 
einer dünnen lückenlosen Schicht die Zellgrenzen auBerhalb oder inner- 
halb der Zellwand bekleidet. Diese Silberoxalatmembran wird dann als 
Ganzes zu einer Silbermembran reduziert. 

Ob diese Silbermembran kolloider Natur ist oder nicht, konnte bisher 
nicht entschieden werden. Ihre Farbe ähnelt zwar nach der Reduktion 
derjenigen von kolloidem Silber 
(hell- bis dunkelbraun, je nach 
dem Dispersionsgrade), aber sie 
könnte auch einer verschiedenen 
Stärke einer metallischen Silber- 
schicht entsprechen. Auch ultra- 
mikroskopisch konnte nicht ent- 
schieden werden, ob sich zwi- 
schen den leuchtenden Plasma- 
teilchen kolloide Silberpartikeln 
befinden. 

Ebenfalls unentschieden bleibt 
bis jetzt die Frage, warum es zu 
einer Reduktion der Nieder- 

- schlagsmem bran aus Silberoxalat 
Abb. 4. Auf einer Glasscheibe künstlich kommt. Man kann die Silber- 
or js reduktion weder durch die Ein- 
wirkung der Oxalsäure noch durch die des Lichtes erklären. Die letztere 
Erklärung entfällt schon deswegen, weil die Reduktion im Lichte wie 
auch im Dunkeln ganz gleichartig erfolgt. Die Oxalsäure allein reduziert 
aber das Silber ebenfalls nicht. Als Reduktionsmittel muß man also 
organische Stoffe aussprechen. Vor allem müssen Aldehyde, folglich 
auch Aldosen, in Erwägung gezogen werden, die auch in Spuren als 
starke Reduktionsmittel wirken. Die Reduktion verläuft auch gemäß 
chemischen Voraussetzungen. Wir haben bereits erwähnt, daß ihre 
Geschwindigkeit von der Temperatur typisch, und zwar direkt ab- 
hängig ist. 

Wie bereits angeführt, besitzt die hier beschriebene Methode vor der 
kolorimetrischen Bestimmung der Idioblasten den Vorteil, daß sie ein 
Dauerpräparat liefert. Die Präparate lassen sich am besten in Glyzerin 
oder in Glyzeringelatine einschließen. Mit dem Einschließen der ent- 
wässerten Schnitte in Kanadabalsam habe ich bisher keine Erfahrungen. 
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DER WUCHSSTOFF DER BIERWURZE ALS WACHSTUMS- 
BEGRENZENDER FAKTOR GEGENUBER HEFE UND SEIN 
EINFLUSS AUF DEN OKONOMISCHEN KOEFFIZIENTEN. 


Von 
VAGN HARTELIUS. 


Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 12. April 1939.) 


Die Frage nach der Abhängigkeit des Hefewachstums von verschie- 
denen Faktoren, und zwar sowohl von äuBeren als von der Hefe selbst 
hervorgebrachten Faktoren, war von jeher Gegenstand zahlreicher 
Untersuchungen, nicht zum geringsten wegen der Bedeutung der Frage 
für die Praxis. 

Aus neuerer Zeit sind die Untersuchungen von RıcHarps (1928a, 
1928b, 1932) zu erwähnen. RicHARDS untersuchte unter anderem, 
welche Ursachen es veranlassen, daß das Wachstum der Hefe in loga- 
rithmischer Progression aufhört, und fand, daß dies nach Bildung von 
0,2% Alkohol der Fall ist. RıcHARDs nimmt an, daß der entstandene 
Alkohol die Ursache für die Beendigung der logarithmischen Phase des 
Hefewachstums ist, während die entstandene Säure nur von sekundärem 
Einfluß auf das Hefewachstum ist, indem sie die Gärung beeinflußt. 
RıcHArDs fand ferner, daß die logarithmische Phase des Hefewachstums 
durch Erneuerung des Substrates verlängert werden kann; RICHARDS 
konnte logarithmisches Wachstum während 50stündiger Versuchsdauer 
beibehalten, indem er das Substrat alle 3 Stunden erneuerte. 

Kıem (1933) untersuchte das Hefewachstum bei fortwährender 
Zufuhr frischer Nahrung durch Hinzuträufeln frischer Würze und Ab- 
leitung der verbrauchten durch ein Seitenrohr. KLEM fand unter diesen 
Bedingungen während der ersten 50 Stunden logarithmisches Wachstum ; 
hiernach nahm das Hefewachstum während der nächsten 50 Stunden 
etwas ab, um nach 100 Stunden in geradliniger Kurve fortzufahren, 
weil zu dieser Zeit die Hefe am Boden des Kulturgefäßes in so dicker 
Schicht lag, daß alles Wachstum im wesentlichen nur an der Oberfläche 
der Hefeschicht stattfand, da nur diese oberste Schicht ausreichend mit 
Nahrung versorgt wurde. KLEM untersuchte weiterhin den Einfluß der 
Alkoholkonzentration auf das Hefewachstum und fand im Gegensatz 
zu RicHARDS, daß kleine Alkoholmengen bis zu 0,3% nicht nur keines- 
wegs hemmend, sondern vielmehr schwach anregend auf das Hefe- 
wachstum wirken, und daß ferner die Alkoholkonzentration auf über 
3% steigen muß, damit eine merkbare Hemmung des Hefewachstums 
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eintritt. Hinsichtlich des Einflusses der Wasserstoffionenkonzentration 
auf das Hefewachstum wies KLEM nach, daB dieses nicht wesentlich 
gehemmt wird, bevor nicht der py auf etwa 3 sinkt, daß aber bei noch 
niedrigerem py eine beträchtliche Hemmung des Hefewachstums statt- 
findet. 


Ich habe (HARTELIUS 1934) das Wachstum der Hefe unter ver- 
schiedenen Bedingungen untersucht ur 1 gefunden, daB die von der 
Hefe gebildete Säure eine stark hemmende Wirkung auf ihr Wachstum 
hat, während der entstehende Alkohol keinen größeren Einfluß auf das 
Hefewachstum ausübt, jedenfalls nicht, solange seine Konzentration 
unter 4% bleibt. Hinsichtlich der Säurebildung ist jedoch zu bemerken, 
daß sie keine besonders starke Wachstumshemmung hervorruft, bevor 
nicht der pq auf annähernd 2,5 heruntergeht; bei noch niedrigerem py 
tritt jedoch eine recht starke Hemmung des Hefewachstums ein. Meine 
Ergebnisse zeigen also eine gute Übereinstimmung mit denen von KLEM. 
Ich wies ferner nach, daß die von der Hefe in 50 ccm Nährlösung bei 
einem Verbrauch von 5g Glukose und bei Zusatz von 0,5 ccm Bier- 
würze als Wuchsstoffquelle hervorgebrachte Menge von Trockensubstanz 
ganz konstant ist; in 5 verschiedenen Versuchen erhielt ich in je 50 ccm 
Nährlösung mit 10% Glukose und 1% Würze folgende Mengen an 
Hefetrockensubstanz: 86,9 mg, 86,7 mg, 90,1 mg, 87,2 mg, und 86,9 mg. 


Bei einigen neuen Untersuchungen, über die ich im folgenden be- 
richten will, habe ich die Trockensubstanzerzeugung der Hefe pro 5g 
Glukose bei Zusatz verschiedener Mengen von Bierwürze, also ver- 
schiedenem Wuchsstoffzusatz, bestimmt. Wie schon früher nach- 
gewiesen, steigt die Trockensubstanzbildung der Hefe mit zuneh- 
mender Wuchsstoffkonzentration (SCHWARTZ und KAUTZMANN 1931, 
NIELSEN 1934); bei diesen Untersuchungen wurde indessen die Menge 
an Hefetrockensubstanz nach einer gewissen Zeit bestimmt, so daB sie 
eigentlich über die Wachstumsintensität bei verschiedener Wuchsstoff- 
konzentration Auskunft geben; bei meinen Versuchen dagegen wurde 
die Menge an Hefetrockensubstanz nach Verbrauch einer gewissen Menge 
Zucker bestimmt, so daß die Ergebnisse den ökonomischen Koeffizienten 
bei verschiedener Wuchsstoffkonzentration ausdrücken. 


Analytische Methoden. 


Die Bestimmungen der Hefetrockensubstanz wurden nach den 
üblichen Methoden (NIELSEN 1933) mit Filtrierung in Jenaer Glas- 
filtertiegeln 1 G4 und Trocknung bei 105° bis zu konstantem Gewicht 
ausgeführt. Zur Zuckerbestimmung wurde die KJELDAHL-BERTRANDsche 
Methode mit geringer Abänderung (HARTELIUS 1934) benutzt. Der 
Zucker wurde mit FeHLinsscher Lösung gefällt, das ausgeschiedene 
Cu,O in Jenaer Glasfiltertiegeln 1 G 4 abfiltriert, dann sorgfältig erst 
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mit Wasser und darauf mit Alkohol und Âther gespült und schlieBlich 
1 Stunde lang bei 105° getrocknet. Die Lésungen, für die nur wenig 
Zucker verbraucht wurde, so daB ihre Zuckerkonzentration sehr hoch 
war, wurden bei der Probeentnahme im MeBkolben verdünnt, um gréBere 
Genauigkeit zu erzielen. Alle Bestimmungen der Trockensubstanz und 
des Zuckers wurden als Doppelbestimmungen ausgefiihrt, deren Mittel- 
wert in den Tabellen angegeben ist. 


Versuchsergebnisse. 


Beim ersten Versuch wurden je 50 cem geimpfte Nährlösung in eine 
große Anzahl steriler 100 cem-Erlenmeyerkolben pipettiert. Die Nähr- 
lösung enthielt im Liter: 100 g Glukose — 5 g (NH,),SO, — 0,7 g MgSO,, 
7 H,O — 1,0g KH,PO, — 0,5 g NaCl — 0,4 g CaCl,, 6 H,O — 0,5 com 
1% FeCl,, 6 H,O — 10ccm Bierwürze (Pilsener Würze mit 10,7% 
Balling). Die Nährlösung war mit ruhender, wuchsstoffarmer Hefe 
(Saccharomyces cerevisiae) geimpft; die Impfmenge entsprach je 2 mg 
Hefetrockensubstanz pro 50ccm. Die Kolben kamen in den Thermo- 
staten bei 25°; der Zuckerverbrauch wurde durch Analyse der Probe- 
kolben kontrolliert. Nach Stägigem Wachstum war der Zucker ver- 
braucht; die Menge an Hefetrockensubstanz wurde in zweien der Kolben 
bestimmt und ergab pro Kolben (50 ccm) je 81 mg, die also durch Ver- 
brauch von je 5g Zucker entstanden waren. Die Hefe der übrigen 
Kolben wurde in 4 Portionen in sterilen Zentrifugengläsern auszentri- 
fugiert, worauf der Versuch in 4 Reihen geteilt wurde. 


In der ersten Reihe wurde die Hefe wieder in der alten Nährlösung 
aufgeschwemmt, nachdem diese folgende Behandlung (ausführlich 
beschrieben in HARTELIUS 1934) durchgemacht hatte: der Alkohol 
wurde durch Eindampfen der Lösung entfernt, der py durch Zusatz 
von Natron auf etwa 4 reguliert und Glukose in einer Menge hinzugefügt, 
die 5g pro 50 cem des ursprünglichen Rauminhaltes der Nährlösung 
entspricht; dann wurde die Nährlösung zu ihrem ursprünglichen Raum- 
inhalt aufgefüllt und durch Kochen sterilisiert; nach Abkühlung wurde 
die Hefe wieder aufgeschwemmt und die Aufschwemmung mit Hilfe 
einer sterilen Pipette mit je 50 cem auf die Kolben verteilt. Nach Ver- 
brauch der neuen Zuckerportion wurde abermals in 2 der Kolben die 
Menge an Hefetrockensubstanz bestimmt, die Hefe aus den übrigen 
Kolben auszentrifugiert, die Nährlösung wiederum wie oben beschrieben 
behandelt usw. Die Trockensubstanzmenge wurde also jedesmal be- 
stimmt, sobald die Hefe 5g Zucker pro Kolben (50 ccm) verbraucht 
hatte. Während des Wachstums schwankten der pg zwischen 4 und 2,6 
und die Alkoholkonzentration zwischen 0 und 4%. Um stets einen 
Überschuß an den notwendigen Nahrungsstoffen in der Nährlösung zu 
haben, brauchte man nur Glukose zuzuführen, da die übrigen Nahrungs- 
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stoffe so reichlich vorhanden waren, daß sie während des Versuches 
nicht aufgebraucht wurden. 


In der zweiten Reihe wurde die Hefe in frischer Nährlösung von 
gleicher Zusammensetzung wie oben angegeben, jedoch ohne Würze, 
aufgeschwemmt; nach abermaligem Verbrauch des Zuckers wurde die 
Menge an Hefetrockensubstanz wiederum bestimmt, die Hefe auszentri- 
fugiert und in neuer fri- 
scher Nährlösung ohne 
Würze  aufgeschwemmt 
usw. 

Die dritte und vierte 
Reihe wurden ebenso be- 
handelt, nur wurde in der 
dritten frische Nährlösung 
mit 1% Würze und in der 
vierten frische Nährlösung 
mit 5% Würze verwandt. 
Bei der Zubereitung wurde 
der Zuckergehalt derWürze 
berücksichtigt, so daß der 
Gehalt der Nährlösung an 
vergärbarem Zucker einer 


P A Lucherzusare en Menge von 5g Glukose 
Abb. 1. Wachstum der Hefe pro 50 cem Nährlösung P 
bei beständiger Zufuhr frischer Nahrung (Zucker). PFO50ccmentsprach. Auch 
Ad Alte Nährlösung. © II Frische Nährlösung ohne jn den drei letzten Reihen 
Würze. III Frische Nährlösung mit 1% Würze. - 
IV Frische Nährlösung mit 5% Würze. wurde also die Menge an 


Hefetrockensubstanz nach 
jedesmaligem Verbrauch von 5g Zucker pro Kolben (50 ccm) bestimmt; 
auch in diesen Reihen schwankten der py zwischen 4 und 2,6 und die 
Alkoholkonzentration zwischen 0 und 4%. 


Die Versuchsergebnisse sind in Abb.1 dargestellt. Jeder Punkt 
der Kurven bedeutet Zufuhr frischer Nahrung; die Hefe hat also auf 
jedem Kurvenstück zwischen je zwei Punkten 5 g Zucker für je 50 ccm 
verbraucht. Das erste Kurvenstück zwischen der ersten und zweiten 
Zuckerzufuhr gibt das Wachstum in der großen Anzahl der Kolben vor 
Teilung des Versuches an. Mit der zweiten Zuckerzufuhr wurde der 
Versuch in die vier Reihen geteilt. 


Die erste Reihe, bei der die Hefe in der alten Nährlösung wieder auf- 
geschwemmt wurde, ergab ganz den gleichen Kurvenverlauf wie die 
zweite Reihe, bei der die Hefe in frischer Nährlösung ohne Würze auf- 
geschwemmt wurde. Die Steigung der Kurven nimmt mehr und mehr ab, 
bis sie schließlich fast waagerecht werden. Wenn somit das Wachstum 
aufhört, obwohl die Hefe beständig weiter Zucker verbraucht, beruht 
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dies nicht auf Mangel an Nährstoffen, wie daraus hervorgeht, daß Reihe 1 
mit gebrauchter Nährlösung den gleichen Kurvenverlauf ergibt wie 
Reihe 2 mit frischer Nährlösung ohne Würze; dagegen ergeben die dritte 
und vierte Reihe, für die Nährlösung mit Würzezusatz verwandt wurde, 
stetig ansteigende Wachstumskurven. Die stark abnehmende Wachs- 
tumskurve der beiden ersten Reihen ist daher offenbar dem Fehlen eines 
Stoffes zuzuschreiben, der der Nährlösung mit der Würze zugeführt 
wird, und zwar zweifellos dem Fehlen des Bioswuchsstoffes. Dies wurde 
auch direkt bewiesen, indem einigen Kolben der ersten Reihe bei der 
13. Zuckerzufuhr mit dem Zucker 5% Würze zugeführt wurde, worauf 
sofort ein kräftiges Wachstum eintrat (die punktierte Kurvenstrecke); 
andere Kolben erhielten einen Zusatz von Nährsalzen, die jedoch keine 
Wirkung auf das Hefewachstum hatte. 

Die beiden Reihen, in denen die Hefe in Nährlösung mit 1 bzw. 5% 
Würze aufgeschwemmt wurde, ergaben, wie schon gesagt, weit stärker 
ansteigende Wachstumskurven; bei 5% ist die Kurve geradlinig, während 
bei 1% Würze die Steigung der Kurve etwas abnimmt; jedoch ist auch 
hier die Steigung weit stärker als in den Versuchen ohne Würze. Wie 
bereits erwähnt, erhielt KLEM (1933) in den Versuchen, bei denen die Nähr- 
lösung der Hefe ständig erneuert wurde (Perkolationsserien), nach dem 
Aufhören der logarithmischen Phase in den Kulturen geradliniges 
Wachstum, weil die Hefe zwar optimale Wachstumsbedingungen hatte, 
aber infolge der Dicke der Hefeschicht nur an ihrer Oberfläche weiter 
wachsen konnte, so daß der Zuwachs an Hefemenge konstant blieb, 
anstatt sich zu potenzieren. In meinen Versuchen kann die Hefe jedoch 
keine optimalen Wachstumsbedingungen gehabt haben; hier war nach 
jeder Erneuerung der Nährlösung das Wachstum anfangs lebhaft, wurde 
dann aber mit abnehmendem py der Nährlösung nach und nach lang- 
samer. Um optimale Wachstumsbedingungeu zu erreichen, müßte die 
Nährlösung weit öfter erneuert werden, als dies in meinen Versuchen 
geschah (etwa alle 48 Stunden); RıcHAarps (1928b) wechselte ja die 
Nährlösung alle 3 Stunden, um optimale Wachstumsbedingungen zu 
bekommen. Wenn in meinem Versuch mit 5% Würze geradliniges 
Wachstum erreicht wurde, ist dies dem Vorhandensein eines Über- 
schusses an Bioswuchsstoffen zu danken, so daß die Hefe nicht an 
Biosmangel zu leiden hatte. Die Hefe konnte daher in jeder Wachstums- 
periode zwischen zwei Zuckerzufuhren die gleiche Vermehrung der 
Hefemenge (bestimmt durch den Verbrauch der 5g Zucker) erreichen; 
die Hefemenge wurde ja nur jedesmal bei neuem Zuckerzusatz bestimmt. 
In dem Versuch mit 1% Würze und ganz besonders in den Versuchen 
ohne Würzezusatz wurde dagegen die Hefe nach und nach immer bios- 
ärmer; 1% Würze ist nämlich nicht ausreichend, um zu verhindern, 
daß die Hefe an Biosmangel leidet. In diesen Versuchen nahm daher 
der Zuwachs an Hefemenge für je 5g Zucker beständig ab. 
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In einer Nährlösung mit 10% Zucker und 1% Würze wird im Laufe 
einer Wachstumsperiode der gesamte Bioswuchsstoff verbraucht, wie 
aus Reihe 1 und 2 hervorgeht ; hier wurde ja die Hefe in der Wachstums- 
periode zwischen der 1. und 2. Zuckerzufuhr auf einer Nährlôsung mit 
1% Würze geziichtet; während dann in Reihe 1 die Hefe beständig in 
der alten Nahrlésung weiter gezüchtet wurde, wurde sie in Reihe 2 stets 
in frische Nährlösung ohne Würze übergeführt. Wäre nach der ersten 
Wachstumsperiode noch Bioswuchsstoff in der Nährlösung übrigge- 
blieben, so hätte Reihe 1 hiernach ein besseres 
Wachstum als Reihe 2 haben müssen. 

Dagegen kommt in der Nährlösung mit 5% Würze 
die Biosmenge nicht ins Minimum. In einem beson- 
deren Versuch wurde festgestellt, ob auch in diesem 
Fall im Laufe der ersten Wachstumsperiode die ge- 
samte Biosmenge verbraucht wird. Es wurden einige 
Kolben mit 50cem Nährlösung mit 5% Würze zu- 
bereitet, die recht kräftig mit Hefe geimpft war, und 
zwar mit je 47 mg Hefetrockensubstanz pro Kolben. 








123 ¢ 56 
Nr Zuckerzusatz Die Impfhefe war wie gewöhnlich auf Nährlösung 
AM. Wachstum der mit 1% Würze gezüchtet. Der Versuch wurde nun 
m in Übereinstimmung mit Versuch 1 Reihe 1 fort- 
5% Würze zu Beginn geführt: der Alkohol wurde abgedampft, der py 


des Versuches. 


reguliert und neuer Zucker nach jedesmaligem Ver- 
brauch zugefügt, ohne daß weitere Würze zugeführt wurde. Außerdem 
würde bei jeder neuen Zuckerzufuhr die Menge an Hefetrockensubstanz 
bestimmt. Die gefundenen Werte sind in Abb. 2 dargestellt. Die 
Wachstumskurve ist bis zur dritten Zuckerzufuhr geradlinig und beginnt 
hiernach stark abzufallen. Der Zusatz von 5% Würze ist also ausreichend, 
um bis zur dritten Zuckerzufuhr einen ÜberschuB an Wuchsstoff zu 
ergeben. Die Wuchsstoffmenge in 2,5 cem Würze (50 ccm Nährlösung 
mit 5% Würze) plus der mit der Impfhefe zugeführten Wuchsstoffmenge, 
die etwa 0,25 ccm Würze entspricht, erweist sich also als ausreichend, 
um zu verhindern, daß die beim Verbrauch von 15 g Zucker gebildete 
Hefe an Wuchsstoffmangel leidet. 

Will man also eine Nährlösung von der vorher angegebenen Zusammen- 
setzung mit 10% Zucker (5g Zucker in 50 ccm) herstellen, in der die 
beim Verbrauch des Zuckers gebildete Hefe nicht an Wuchsstoffmangel 
leidet, so muß man demnach etwa 2% Würze (Pilsener Würze mit 10,7% 
Balling) zusetzen ; bei diesem Zusatz wird die Hefe während des Wachstums 
gerade den gesamten Wuchsstoff der Nährlösung verbrauchen. 

Die im vorhergehenden beschriebenen Versuche ergeben einen 
Maßstab für den ökonomischen Koeffizienten des Hefewachstums unter 
den verschiedenen untersuchten Wachstumsbedingungen. Der ökono- 
mische Koeffizient wird von PrerrerR (1895) definiert als die Zucker- 











wachstumsbegr der Faktor gegenüber Hefe. 627 


menge, die zur Hervorbringung von 1g Organismus erforderlich ist, 
in unserem Fall also die zur Bildung von 1 g Hefetrockensubstanz ver- 
brauchte Zuckermenge. In den beiden Reihen, in denen bei den späteren 
Zuckerzufuhren keine Würze mehr zugeführt wurde, wurden anfangs 
pro 5g Zucker 55 mg Hefetrockensubstanz gebildet; der ökonomische 
Koeffizient ist also zunächst 91, steigt aber im Laufe des Versuches 
beständig, um gegen Ende des Versuches annähernd unendlich groB zu 
werden, da zu diesem Zeitpunkt die Produktion an Hefetrockensubstanz 
tatsächlich aufhört, während beständig weiter Zucker verbraucht wird. In 
den Versuchen mit 1% Würze ist die Produktion an Hefetrockensubstanz 
pro 5g Zucker anfangs 81 mg und zum Schluß 34 mg; der ökonomische 
Koeffizient steigt also hier im Laufe des Versuches von 62 auf 147. In 
dem Versuch mit 5% Würze, bei dem die Wachstumskurve ja während 
der ganzen Versuchsdauer geradlinig ist, wurden pro 5 g Zucker 110 mg 
Hefetrockensubstanz gebildet, d. h. der ökonomische Koeffizient ist 
hier 45. Bei dem Versuch in Abb. 2 ist der ökonomische Koeffizient für 
den dem geradlinigen Stück der Kurve entsprechenden Teil des Wachs- 
tums von derselben Größe; in den beiden folgenden Wachstumsperioden, 
in denen der Biosgehalt ein Minimum erreicht, steigt er auf 88 und 96. 

Die vorhergehenden Versuche geben Auskunft über die Variation 
des ökonomischen Koeffizienten bei verschiedenem W uchsstoffzusatz in 
sehr lang dauernden Versuchen, bei denen sowohl große Zuckermengen 
verbraucht als große Hefemengen gebildet wurden. Bei einem neuen 
Versuch wurde der ökonomische Koeffizient in Nährlösungen mit ver- 
schiedener Wuchsstoffkonzentration bei kürzerer Versuchsdauer unter- 
sucht, bei der es nicht nötig war, der Nährlösung neuen Zucker zuzu- 
führen. 

Eine Nährlösung von gleicher Zusammensetzung wie die in den 
vorigen Versuchen verwandte wurde in mehrere Portionen geteilt, denen 
1/569 Ya Ya Ya, 1, 2 oder 5% Würze zugesetzt wurde. Bei der Herstellung 
wurde der Zuckergehalt der Würze berücksichtigt, so daß der Gehalt 
an vergärbarem Zucker in allen Portionen so gut wie gleich war; der 
Gehalt der Würze an anderen Nährstoffen konnte vermutlich den Ver- 
such nicht merkbar beeinflussen, da ja die Nährlösung im voraus einen 
Überschuß aller notwendigen Nährstoffe enthielt. Von jeder Lösung 
wurden 1500 cem in eine 2-Literflasche gefüllt und nach Autoklavierung 
mit einer ganz geringen Hefemenge, nämlich mit 0,006 mg Hefetrocken- 
substanz pro 100 cem geimpft. Diese Hefemenge ist so gering, daß man 
sie bei Berechnung der während des Wachstums in den Flaschen ent- 
stehenden Menge an Hefetrockensubstanz vernachlässigen kann. Die 
Flaschen wurden im Thermostaten bei 25° aufbewahrt. In gewissen 
Zeitabständen wurden den Flaschen nach tüchtigem Umschütteln Proben 
zur Bestimmung der Hefetrockensubstanz und der Zuckermenge ent- 
nommen. Da die Hefe in de ı verschiedenen Nährlösungen infolge ihres 
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Tabelle 1. Der Skonomische Koeffizient des 
verschiedener Würze- 












































konzentration. 
Würze- | Ver- | Hefetrocken- Zucker- Okono- 
konzen- | suchs- substanz verbrauch | mischer 
tration zeit pro 100 ccm | pro 100 ccm | Koeffi- 
% sient 
Tage — - — 

5 2 84,4 1390 16 

3 110,8 2640 24 

6 146,4 6880 47 

8 150,4 8910 59 

10 150,8 9910 66 

2 2 48,4 760 16 

4 84,4 2510 30 

6 125,6 5890 47 

8 138,8 7190 52 

10 148,8 8810 59 

13 152,8 10210 67 

1 3 32,0 710 22 

6 81,6 2700 33 

9 113,6 5680 50 

11 141,6 7570 53 

lle 4 24,4 660 27 

7 60,0 2590 43 

‘10 88,4 5720 65 

14 31,6 9710 74 

ll 6 31,2 1030 33 

10 60,0 3480 58 

14 81,2 6920 85 

17 94,4 9210 97 

2, 7 25,2 980 39 

11 41,2 3100 75 

15 60,0 5680 95 

18 78,0 7810 100 

21 93,2 9920 106 

Wie 8 24,0 910 38 

13 32,4 3070 95 

18 50,8 5420 107 

21 60,0 7290 122 

25 75,6 9600 127 


verschiedenen Wuchsstoffgehaltes nicht gleichmäßig schnell wuchs, 
wurden die Proben aus den verschiedenen Flaschen in verschiedenen 
Zeitabstanden entnommen. In der Tabelle 1 sind sowohl die Mengen 


an Hefetrockensubstanz 
wie die Menge des ver- 
brauchten Zuckers pro 
100 cem Lösung ange- 
geben; auBerdem wurde 
der ökonomische Ko- 
effizient berechnet. 
Der ükonomische Ko- 
effizient (Tabelle 1) 
innerhalb ein und der- 
selben Lösung steigt im 
Laufe der Wachstums- 
periode. Am geringsten 
ist er zu Beginn, wenn 
die Nährlösung noch 
frisch ist, um dann 
während der Wachs- 
tumsperiode stark an- 
zusteigen, und zwar bis 
auf das 3—4fache des 
ersten Wertes. Will 
man die Ergebnisse aus 
Nährlösungen mit ver- 
schiedener Würzekon- 
zentration miteinander 
vergleichen, so muß 
man deshalb hierzu Er- 
gebnisse benutzen, die 
möglichst dem gleichen 
Zuckerverbrauch ent- 
sprechen. Es wäre ver- 
kehrt, Ergebnisse der 
gleichen Versuchszeit 
miteinander zu ver- 
gleichen, weil Wachs- 


tum und Zuckerverbrauch in Lösungen mit verschiedener Würze- 
konzentration höchst verschieden sind. Es war deshalb mein Bestreben, 
die Proben bei diesem Versuch in solchen Zeitabständen zu entnehmen, 
daß die Ergebnisreihen vergleichbar sind. Indessen wurde der Lösung 
mit 5% Würze die erste Probe etwas zu spät entnommen, so daß ihr 
erster Wert für den ökonomischen Koeffizienten im Vergleich zu den 
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ersten Werten der übrigen Lésungen etwas zu hoch ist. Beim Vergleich 
der Werte für den ökonomischen Koeffizienten der verschiedenen Lösun- 
gen ergibt sich, daB dieser mit abnehmender Wiirzekonzentration gleich- 
mäßig ansteigt, so daß in der Lösung mit 1/,% Würze der ökonomische 
Koeffizient etwa doppelt so groß ist wie in der Lösung mit 5% Würze; 
die Hefe arbeitet also um so weniger ökonomisch, je geringer die 
Wuchsstoffkonzentration ist. 

Die im Laufe der Wachstumsperiode eintretende Erhéhung des 
ökonomischen Koeffizienten kann nicht auf Wuchsstoffmangel, ver- 
ursacht durch Verbrauch des Gesamtwuchsstoffgehaltes der Nährlösung 
durch die Hefe, beruhen; denn in der Lösung mit 5% Würze, die ja, 
wie die vorhergehenden Versuche zeigen, einen großen Überschuß an 
Wuchsstoff enthält, steigt der ökonomische Koeffizient ebenso stark 
wie in den Lösungen mit schwächerer Wuchsstoffkonzentration. Diese 
Steigerung ist daher sicher den Stoffwechselprodukten, Säure und 
Alkohol, zuzuschreiben, die die Hefe während des Wachstums ausscheidet. 
Der Einfluß dieser Stoffwechselprodukte auf den ökonomischen Koeffi- 
zienten wurde in einem orientierenden Versuch näher untersucht. 


Tabelle 2. Die Abhängigkeit des ökonomischen Koeffizienten von 
Alkohol und Säure. 











Zuwachs an y 
Ver- | Hefetrocken- re Zucker- 
Nöhrlösung | suchs- | substanz | Teumetans | verbrauch | Ökono- 
mit 1% Würze zeit pro 100 ccm pro 100 cem pr DC Koeffizient 
Tage mg mg mg 
Ohne Zusatz 0 61,2 0 0 — 
4 180,0 ‘ 118,8 6410 54 
2 231,6 170,4 9930 58 
+ Salzsäure 0 61,6 0 0 — 
4 130,8 69,2 4560 66 
7 147,2 85,6 7750 91 
+ Alkohol 0 61,6 0 0 — 
4 171,2 109,6 6140 56 
2 209,2 147,6 9580 65 
+ Säure und 0 60,0 0 0 — 
Alkohol 4 128,4 68,4 4520 66 
7 145,6 85,6 7410 87 














Eine Nährlösung mit 1% Würze gleich der für die vorigen Versuche 
benutzten wurde auf 4 Flaschen verteilt. Der ersten Flasche wurde 
Salzsäure bis zu einem py von etwa 2,8 zugesetzt, der zweiten soviel 
Alkohol, daB die Alkoholkonzentration 2% betrug, der dritten sowohl 
Säure wie Alkohol, während die vierte Flasche keinerlei Zusatz erhielt; 
der Inhalt wurde entsprechend den Säure- und Alkoholzusätzen mit 
Wasser aufgefüllt. Die Flaschen wurden kräftig mit einer auf 1% Würze 
gezüchteten Hefe geimpft; dann blieben sie zunächst 3 Stunden lang 
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stehen, bevor Proben zur Bestimmung der Anfangswerte der Hefetrocken- 
substanz und der Zuckermenge entnommen wurden, damit die Hefe 
Zeit hatte, mit der neuen Nährlösung ins Gleichgewicht zu kommen. 
Die der Nährlösung zugesetzte Menge an Säure und Alkohol entspricht 
der von der Hefe selbst im Laufe der halben Wachstumsperiode hervor- 
gebrachten. Der Versuch zeigt (Tabelle 2), daß der Alkoholzusatz so 
gut wie keinen Einfluß auf den ökonomischen Koeffizienten hat, während 
der Einfluß der Säure recht groß ist. l.an muß daher annehmen, daß 
die entstehende Säure die Hauptursache dafür ist, daß die Hefe im Laufe 
der Wachstumsperiode mit immer zunehmender Unwirtschaftlichkeit 
arbeitet. 





Besprechung der Versuchsergebnisse. 


Wie aus dem ersten Versuch (Abb. 1, Reihe 1 und 2) hervorgeht, 
kann der mit der Würze zugeführte Bioswuchsstoff von der Hefe voll- 
ständig aufgenommen werden, falls die zugeführte Menge nicht zu groß 
ist. Bei Zusatz von 1% Würze und 10% Zucker nahm die Hefe in der 
ersten Wachstumsperiode den gesamten Wuchsstoff aus der Würze auf. 


Nachdem die Hefe den Wuchsstoff aus der Nährlösung verbraucht 
hat, wird das Wachstum durch den Wuchsstoffmangel begrenzt. In 
Abb. 1, Reihe 1 und 2 steigt die Wachstumskurve immer weniger steil 
an, bis das Wachstum ganz aufhört und die Wachstumskurve waagerecht 
wird. Ein Extrazusatz von Würze zu diesem Zeitpunkt ergibt erneutes 
Wachstum, was beweist, daß der Wachstumsstillstand auf dem Fehlen 
eines Stoffes beruht, der mit der Würze zugeführt wird. Bei einem 
Wuchsstoffdefizit erhält man eine Wachstumskurve von ganz demselben 
Verlauf wie bei einem Nährstoffdefizit. Wenn z. B. die Nährlösung ein 
Defizit an Stickstoff enthält (HARTELIUS 1934, Tabelle 5), so wächst 
zwar die Hefe noch weiter, auch nachdem der Stickstoff verbraucht ist; 
die entstehende Hefe wird aber immer stickstoffärmer, bis ihr Stickstoff- 
prozent auf etwa 2,5 sinkt und ihr Wachstum aufhört. Demnach scheint 
also die Grenze für den Stickstoffgehalt der Hefe bei etwa 2,5% zu liegen. 
In gleicher Weise muß wohl das Wachstum der Hefe verlaufen, wenn 
Bioswuchsstoff im Minimum vorhanden ist. Die Hefe ist imstande, 
nach Verbrauch des Wuchsstoffes aus der Nährlösung noch eine Zeit- 
lang weiter zu wachsen, wobei die entstehende Hefe immer wuchsstoff- 
ärmer wird, bis ihr relativer Wuchsstoffgehalt eine untere Grenze erreicht, 
die nicht überschritten werden kann, und bei der ihr Wachstum aufhört. 
Es ist anzunehmen, daß Wuchsstoff aus der alten Hefe in die neugebildete 
überführt wird, und zwar teils bei der Sprossung und teils, indem der 
Wuchsstoff beim Absterben und bei der Autolyse der alten Hefezellen 
wieder in die Nährlösung gerät und nun von den neuen Hefezellen auf- 
genommen werden kann. Wie NIELSEN (1935) gezeigt hat, verschwindet 
der Wuchsstoff bei Aufnahme durch die Hefe nicht, sondern kann durch 
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Extraktion der Hefe mit kochendem Wasser teilweise in anscheinend 
ziemlich unveränderter Form wieder extrahiert werden. Bei der Auto- 
lyse der alten Hefezellen wird wahrscheinlich ein noch größerer Teil 
des aufgenommenen Wuchsstoffes wieder frei. So hat Dacys (1937) 
bei Autolyse von Pflanzenmaterial größere Mengen von Bioswuchsstoff 
extrahieren können als bei einfacher Extraktion mit Wasser. 

Züchtet man Hefe bei einem Überschuß an Wuchsstoff wie im Ver- 
such Abb. 1, Reihe 4, bei dem Nährlösung mit 5% Würze verwandt 
wurde, so wird (unter den in meinen Versuchen angewandten Versuchs- 
bedingungen) der Zucker zu dem das Wachstum begrenzenden Faktor. 
In dieser Reihe war daher die bei gleichem Zuckerverbrauch gebildete 
Menge an Hefetrockensubstanz beständig gleich groß, so daß die Wachs- 
tumskurve geradlinig ist. Führt man dagegen Wuchsstoff nur in un- 
genügender Menge zu wie in Reihe 3, bei der eine Nährlösung mit 1% 
Würze verwandt wurde, so wirkt der Wuchsstoff trotz beständig neuer 
Zufuhr begrenzend; die durch Verbrauch einer bestimmten Zucker- 
menge gebildete Menge an Hefe wird zunehmend geringer, weil die Hefe 
immer mehr unter Wuchsstoffmangel leidet, so daß die Steigung der 
Wachstumskurve nach und nach immer mehr abnimmt. Dennoch war 
in dieser Reihe, bei der beständig, wenn auch in unzureichender Menge, 
Wuchsstoff zugeführt wurde, das Wachstum weit besser als in Reihe 1 
und 2, die nur zu Beginn des Versuches Wuchsstoff erhielten. 

Eine andere Frage ist, in welchem Tempo der Wuchsstoff von der 
Hefe aufgenommen wird, ob sie ihn nach und nach entsprechend ihrem 
Bedarf aufnimmt, oder ob sie bei Züchtung auf wuchsstoffreicher Nähr- 
lösung den Überschuß an Wuchsstoff aufnimmt. NıELsen (1935, Tabelle 
11) untersuchte den Wuchsstoffgehalt von Hefe, die auf Nährlösungen 
mit verschiedenem Würzezusatz gezüchtet wurde, und fand dabei, daß 
mit steigender Wuchsstoffkonzentration der Nährlösung der Wuchsstoff- 
gehalt der Hefe stark ansteigt. Die Hefe ist also, wie diese Versuche 
zeigen, imstande, große Mengen von Wuchsstoff aus der Nährlösung 
aufzunehmen. In Übereinstimmung hiermit haben ENDERS und HEGEN- 
DÖRFER (1938) nachgewiesen, daß eine auf sehr wuchsstoffreicher Nähr- 
lösung gezüchtete Hefe anfangs, vor dem richtigen Einsetzen des Wachs- 
tums, große Mengen von Wuchsstoff aufnimmt, so daß ihr relativer 
Wuchsstoffgehalt sehr groß wird; dieser relative Wuchsstoffgehalt sinkt 
dann nach Einsetzen des Wachstums auf einen niedrigeren Wert, den die 
Hefe während ihres Wachstums ziemlich konstant beibehält. Die Hefe 
nahm also im Beginn einen Überschuß an Wuchsstoff auf, der später 
nach Einsetzen des Wachstums verbraucht wurde. Ähnliche Beobach- 
tungen wurden übrigens schon früher hinsichtlich der Stickstoffaufnahme 
gemacht. NIELSEN (1933) fand, daß der relative Stickstoffgehalt einer 
auf Würze gezüchteten Hefe während der ersten 24 Stunden der Wachs- 
tumsperiode, ehe das Wachstum einsetzt, stark ansteigt, um dann nach 
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dem Einsetzen des Wachstums auf einen niedrigeren Wert zu sinken, 
bei dem er sich halt. Die gleiche Beobachtung machte ich (HARTELIUS 
1934) an einer auf synthetischer Nahrlésung mit 1% Wiirze geziichteten 
Hefe. 

Der Versuch Abb. 2 ist ein Beispiel fiir die anfängliche Aufnahme 
eines Wuchsstoffüberschusses durch die Hefe, den sie später verwendet, 
wenn die Wuchsstoffmenge in der Nahrlésung verbraucht ist. Hier 
wurde, wie oben beschrieben, zu Beginn des Versuches 5% Wiirze zu- 
gefiihrt, jedoch keine weitere Wiirze mit den späteren Zuckerzufuhren. 
Während dreier Wachstumsperioden ist die Wachstumskurve geradlinig 
und der Zuwachs an Hefemenge pro 5g Zucker während dieses Zeit- 
raums innerhalb der Fehlergrenze ebenso groB wie in Versuch 1, Reihe 4, 
bei dem beständig ein ÜberschuB an Wuchsstoff zugefiihrt wurde. Da- 
nach sinkt die Wachstumskurve infolge von Wuchsstoffmangel. Man 
muB also nach den Beobachtungen von NIELSEN (1935, Tabelle 11) 
und ENDERS und HEGENDÖRFER (1938) voraussetzen, daß die Hefe 
während der ersten Wachstumsperiode einen Überschuß an Wuchsstoff 
aufnimmt; dennoch wurde während der ersten Wachstumsperiode nicht 
mehr Hefetrockensubstanz gebildet als in den beiden nächsten, in welchen 
die Aufnahme von Wuchsstoff geringer gewesen sein muß. Die Hefe 
konnte also zunächst nur einen Teil der anfänglich aufgenommenen 
größeren Menge von Wuchsstoff ausnützen, während der Rest unver- 
braucht bis zu den späteren Wachstumsperioden verblieb. Daß die 
Hefe bei Züchtung mit einem Überschuß an Wuchsstoff nur einen Teil 
desselben ausnützt, geht auch daraus hervor, daß auch in diesem Versuch 
bei Züchtung mit einem Überschuß an Wuchsstoff (Abb. 1, Reihe 4) 
nicht mehr Hefetrockensubstanz pro 5g Zucker gebildet wurde als in 
dem zweiten Versuch (Abb. 2), bei dem der Wuchsstoff vollständig aus- 
genützt wurde. 

Die Hefe scheint demnach nur eine gewisse Wuchsstoffmenge aus- 
nützen zu können, deren Größe durch die verbrauchte Zuckermenge 
bestimmt wird; in einer Nährlösung mit einem Gehalt von 2% Würze 
und 10% Zucker scheinen unter den in diesen Versuchen gegebenen 
Versuchsbedingungen Wuchsstoffmenge und Zuckermenge einander zu 
entsprechen. Wird die Hefe bei einer größeren Wuchsstoffkonzentration 
gezüchtet, kann sie zwar eine größere Wuchsstoffmenge aufnehmen, 
ohne aber den Überschuß an Wuchsstoff ausnützen zu können. 

Das gleiche ergibt sich aus dem Versuch in Tabelle 1. Bei den höheren 
Würzekonzentrationen von 5 und 2% fand sich (bei entsprechendem 
Zuckerverbrauch) kein größerer Unterschied hinsichtlich des ökonomi- 
schen Koeffizienten, während dieser bei den niedrigeren Würzekonzen- 
trationen stark ansteigt. 

Anders liegt der Fall, wenn man die Produktion an Hefetrocken- 
substanz bei Überschuß aller Nährstoffe nach einer gegebenen Zeit mißt; 
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hier erhält man eine größere Ausbeute bei größerer Wuchsstoffkonzen- 
tration, weil durch diese die Wachstumsintensität gesteigert wird. 

Vermutlich ist das Verhältnis zwischen Hefe und Wuchsstoff fol- 
gendermaßen aufzufassen: Die Hefe ist imstande, bei sehr geringer 
Wuchsstoffzufuhr zu wachsen; im Versuch Abb. 1, Reihe 1, wurden bei 
Zusatz von 0,5cem Würze pro 50 cem Nährlösung infolge stärkster 
Ausnützung des Wuchsstoffes 380 mg Hefetrockensubstanz gebildet. 
Zur optimalen Entwicklung braucht indessen die Hefe eine erheblich 
größere Wuchsstoffmenge, und zwar etwa 1 cem Würze für je 5g ver- 
brauchten Zucker; vermutlich bedarf die Hefe zu ungehindertem Wachs- 
tum eines gewissen Überschusses an aufgenommenem Wuchsstoff. 
Durch Aufnahme noch größerer Wuchsstoffmengen pro 5 g Zucker wird 
die Trockensubstanzproduktion nicht beeinflußt. 

Aus NIELSENs Untersuchungen (1935) ergibt sich, wie früher erwähnt, 
daß ein Teil des von der Hefe aufgenommenen Wuchsstoffes mit kochen- 
dem Wasser extrahiert werden kann, während der übrige so gebunden ist, 
daß er sich nicht extrahieren läßt. Vermutlich ist dieser nicht extrahier- 
bare Teil der von der Hefe zum Wachstum verbrauchte Wuchsstoff, 
während der überschüssige Anteil des Wuchsstoffes leicht mit Wasser 
extrahiert werden kann. Hierauf deutet auch der von NIELSEN (1935, 
Tabelle 15) geführte Nachweis, daß sich aus einer sehr wuchsstoffarm 
gezüchteten Hefe kein Wuchsstoff mit kochendem Wasser extrahieren 
läßt. 

Es ist wohl noch ungewiß, welche Rolle der Bioswuchsstoff im 
Stoffwechsel der Hefe spielt ; sicher ist nur, wie von GROMAKOVSKY (1936) 
betont und von Daeys (1937) bestätigt wird, daß es nicht die Rolle eines 
Biokatalysators ist. Der Wuchsstoff wird beim Wachstum der Hefe 
aufgenommen und verbraucht, und er kann ebenso wie ein Nährstoff 
als ein das Wachstum begrenzender Faktor auftreten. 

Wenn im vorhergehenden von den Bioswuchsstoffen der Würze 
die Rede ist, so ist dies ja nur ein Name für die wachstumsfördernde 
Wirkung der Würze. Man kennt jedoch eine Reihe von Verbindungen, 
die unter verschiedenen Bedingungen als Wuchsstoffe auf Hefe wirken: 
Biotin (Kôaz und Tönnıs 1936), Inosit (EASTCOTT 1928), Aneurin 
(WırLıams und RoEHM 1930, NIELSEN und HARTELIUS 1938), ß-Alanin, 
Asparagin (LASH MILLER 1936, WıLLıams und ROHRMAN 1936, NIELSEN 
und HarreLıvs 1938), Glutaminsäure, Asparaginsäure, Arginin, Lysin 
(NIELSEN und HARTELIUS 1938). Vermutlich sind all diese Stoffe in der 
Würze vorhanden und rufen zusammen mit anderen, noch unbekannten 
Stoffen die Wuchsstoffwirkung der Würze hervor. Einstweilen steht 
noch nicht fest, welche Rolle diese verschiedenen Stoffe für die ver- 
schiedenartige Wirkung der Bioswuchsstoffe auf die Hefe spielen, 
und ebensowenig läßt sich schon entscheiden, welcher Stoff bei einem 
Wuchsstoffminimum begrenzend auf das Wachstum der Hefe wirkt. 
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Ferner wirkt ohne Zweifel noch ein anderer Umstand bei den Ver- 
suchen über den Einfluß des Würzewuchsstoffes auf den ökonomischen 
Koeffizienten des Hefewachstums mit, und zwar der Umstand, daß die 
als Wuchsstoffquelle zugefügte Würze auch gärungsanreizende Stoffe 
(Faktor Z) enthält, die vermutlich mit keinem der als Wuchsstoff wir- 
kenden Stoffe identisch sind. KöcL (1937) wies nach, daß der Faktor Z 
nicht mit Biotin identisch ist; ferner kann man (HARTELIUS und NIELSEN 
1938) durch Ausschütteln der Würze mit Preßhefe alle Wuchsstoff- 
wirkungen beseitigen, während die Wirkung des Faktors Z zur Hälfte 
erhalten bleibt. Dieser Faktor Z-Gehalt muß den ökonomischen Koeffi- 
zienten stark beeinflussen; es soll daher bei späterer Gelegenheit die 
Abhängigkeit des ökonomischen Koeffizienten von der Wuchsstoff- 
konzentration mit einem reineren Wuchsstoffpräparat als Bierwürze 
untersucht werden. 

Ein anderer Faktor von großer Bedeutung für den ökonomischen 
Koeffizienten ist die von der Hefe gebildete Säure, die ja im Laufe der 
Wachstumsperiode ein starkes Ansteigen des ökonomischen Koeffizienten 
bewirkt (Tabelle 1). Will man daher die Hefe nicht, wie in meinen Ver- 
suchen, unter möglichst natürlichen, sondern unter möglichst konstanten 
Kulturbedingungen züchten, so muß man dafür sorgen, daß sich der 
Pa der Nährlösung durch Pufferzusatz gleichmäßig erhält. 


Zusammenfassung. 


Das Wachstum der Hefe wurde in lang dauernden Versuchen gemessen, 
bei denen die Nährlösung nach jedesmaligem Zuckerverbrauch erneuert 
wurde, und zwar entweder durch Beseitigung des Alkohols aus der alten 
Nährlösung, Regulierung ihres pg und Zusatz neuen Zuckers oder durch 
Überführung der Hefe in eine gleich große Menge frischer Nährlösung. 
Nach jedesmaligem Verbrauch von 5g Zucker pro 50 cem Nährlösung 
wurde die Menge an Hefetrockensubstanz gemessen. 

Bei Zusatz von Wuchsstoff in unzureichender Menge wirkt dieser 
als begrenzender Faktor für das Wachstum. Zusatz von 1 ccm Würze 
pro 5 g Zucker scheint bei den gewählten Versuchsbedingungen optimales 
Wachstum zu ergeben, so daß die pro 5g Zucker gebildete Menge an 
Hefetrockensubstanz konstant ist; sie wird auch durch Zusatz von 
noch größeren Mengen von Wuchsstoff nicht mehr weiter gesteigert. 

In einem Versuch wurde der ökonomische Koeffizient im Verlauf 
einer Wachstumsperiode gemessen. Der Koeffizient steigt mit ab- 
nehmender Wuchsstoffkonzentration; sinkt die Würzemenge von 5% auf 
1/16 %, so steigt der Koeffizient auf das Doppelte. Im Verlauf der Wachs- 
tumsperiode steigt der ökonomische Koeffizient stark an; wie sich zeigte, 
ist dieses Ansteigen hauptsächlich der Wirkung der während des Wachs- 
tums ausgeschiedenen Säure zuzuschreiben. 











——— 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universität Kiel.) 


CHROMOSOMENZAHLEN 
AUS DER SCHLESWIG-HOLSTEINISCHEN FLORA. I. 


Von 


HANS SCHEERER. 
Mit 3 Textabbildungen (2: Einzelbildern). 
(Eingegangen am 24. April 1939.) 


In Verfolg seiner Untersuchungen über die Bedeutung der Chromo- 
somenzahlen für Pflanzengeographie und Ökologie hat TiscHLER den 
Versuch unternommen, die gesamte Artenzahl der Angiospermen eines 
Gebietes chromosomal zu erfassen und zur Pflanzengeographie in Be- 
ziehung zu setzen. Als Beispiel wurde die Flora Schleswig-Holsteins 
gewählt, die durch ihr starkes Gefälle nach Nord und Süd besonderen 
Anreiz zu solcher Untersuchung bot. Neben den allgemeinen, in der 
1935 erschienenen Arbeit bekanntgemachten Ergebnissen lieferte diese 
Untersuchung zugleich die Grundlage für die Bearbeitung von zahl- 
reichen Einzelproblemen der Polyploidieforschung, über die eine Reihe 
von Veröffentlichungen bereits erschienen ist. Da 1935 nur 66,7% der 
in der Provinz wachsenden Angiospermenarten chromosomal bekannt 
waren, konnte die erwähnte Arbeit TıscHLERs nur vorläufigen Charakter 
haben. Inzwischen wurde die Chromosomenliste vor allem durch die 
Arbeiten WuLrrs (1937, 1938, 1939a) weiter vervollständigt. 

In vorliegender Arbeit werden nun einige weitere Chromosomen- 
zahlen festgestellt. Das Material entstammt vorwiegend wildwachsenden 
Pflanzen der Provinz, die Verf. im Sommer 1938 gesammelt hat. Die 
Fundorte sind jeweils angegeben. Einige Arten waren im Kieler Botani- 
schen Garten in Kultur, eine stammt aus Württemberg (Rubus saxa- 
tilis). Die Pflanzen wurden ausgegraben und in Töpfe verpflanzt. Bei 
der Fixierung wurde für Wurzelspitzen NAWASCHIN-, für Blütenknospen 
CARNOY-Gemisch verwendet. Die Mikrotomschnitte hat Frl. E. HANSCHKE 
am hiesigen Institut ausgeführt. — HEIDENHAIN-Färbung. 


Portulacaceae. 
Montia rivularis GmeL. Herkunft: Nebenbach der Sorge zwischen 
Alt-Duvenstedt und Stenten. Eine Platte des Fruchtknotengewebes 
zeigt 2n = 20 kurze, dickliche Chromosomen (Abb. la). 


Caryophyllaceae. 
Herniaria glabra L. Herkunft: Botanischer Garten Kiel. In allen 
Stadien der Reifeteilung wurden 9 Einheiten gezählt (Abb. 1b). Soma- 
tische Platten bestätigten das Ergebnis mit 2n = 18 Chr. (Abb. Ic). 
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Ranuneulaceae. 


Ranunculus Flammula L. ssp. reptans (L.) Scumz und KeıLer. 
Herkunft: Einfelder See b. Neumünster; im sandigen Ufer. Diese 
Subspecies besitzt 2n = 32 Chr. (Abb. 1d), eine Zahl, die auch schon 
von LANGLET (1927) und BöcHeEr (1938) bestimmt wurde. Sie hat 
also dieselbe Zahl wie die Hauptart R. Flammula (HocquErrE 1922, 
n. COONEN 1939). Das Vorkommen einer n = 8 chromosomigen Form 
(LiEHR 1916, n. COONEN) bedarf weiterer Nachprüfung. 

Ranunculus divaricatus Wimmer. Herkunft: Trenthorster See b. 
Bad Oldesloe. In Abb. le ist eine Anaphaseplatte der I. Teilung mit 
n = 8 Chr. abgebildet. In der Diakinese treten durch terminale Chiasmen 
charakteristische ringförmige Gemini auf. 


Crueiferae. 


Nasturtium palustre DC. Herkunft: Sumpfwiesen des Einfelder Sees. 
Die Pflanze besitzt n — 16 teils größere, teils kleinere Chromosomen 
(Abb. If). In der Metaphase II fällt eine deutliche sekundäre Paarung 
auf, die sämtliche Chromosomen erfassen kann, so daß 8 Paare vorhanden 
sind. Dies unterstreicht den polyploiden Charakter dieser Art. WULFF 
(1939) hat für das verwandte N. amphibium 2n = 32 Chr. gefunden; 
diese Art ist bekanntlich sehr variabel, und es wäre nicht ausgeschlossen, 
daß N. palustre in den Formenkreis von N. amphibium hineingehört. 
Eine Untersuchung des genetischen Verhaltens der beiden Arten ist in 
Aussicht genommen. Am Einfelder See wachsen beide nebeneinander. 


Rosaceae. 
Rubus saxatilis L. Herkunft: Lonetal (Württ.). 2n = 28 Chr. (Abb. 1g). 


Papilionaceae. 


Melilotus altissimus Tauizz. Herkunft: Steilufer der Kieler Förde 
zwischen Laboe und Möltenort. 2n = 16 Chr. (Abb.1h). Die Art stimmt 
somit zahlenmäßig mit den drei anderen in Schleswig-Holstein vor- 
kommenden überein. Keine Gigasform. 

Ornithopus perpusillus L. Herkunft: Sorgetal zwischen Owschlag 
und Sorgbriick. n=7 Chr. (Abb. li). 


Halorrhagidaceae. 


Myriophyllum alterniflorum DC. Herkunft: Einfelder See. Infolge 
schlechter Fixierung (CARNOY) waren die Chromosomen in der meioti- 
schen Metaphase stark verklumpt. Immerhin konnte in einigen Platten 
n —7 Chr. (Abb. Ik) sehr wahrscheinlich gemacht werden. Bestätigt 
wurde die Zahl an vielen Diakinesekernen, in denen stets 7 Komplexe 
sichtbar waren. Somatische Teilungen im Blütengewebe ergaben ebenfalls 
2 n = etwa 14 Chr. Von dieser Gattung waren bisher noch keine Zahlen 
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bekannt. M. alterniflorum ist die kleinste unserer 3 Arten; werden die 
beiden anderen Arten sich als polyploid erweisen ? 


Umbelliferae. 
Helosciadium inundatum Rous. Herkunft: Moortiimpel bei Husum. 
2n = 22 Chr. (Abb. 11), wie bei vielen Umbelliferen. 
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Abb. 1. a . Montia rivularis GMEL. b Herniaria glabra L. Metaphase I. c Herniaria 

ulabra L. Somatische Platte. d Ranunculus Flammula L. ssp. reptans SCHINZ und KELLER. 

e Ranunculus divaricatus SIBTH. f Nasturtium palustre DC. g Rubus saratilis L. h Meli- 

lotus altissimus THUILL. i Ornithopus perpusillus L. k Myriophyllum alterniflorum DC. 
1 Helosciadium inundatum RCHB. Vergr. 1600. 


Gentianaceae. 


Von dieser chromosomal noch sehr wenig bekannten Familie wurden 
2 Arten untersucht, die beide aus dem Botanischen Garten Kiel 
stammen. 

Gentiana Pneumonanthe L. zeigte sehr deutlich in der Metaphase I 
n = 13 groBe Chromosomen (Abb. 2a). Dieselbe Zahl wird n. TISCHLER 
(1938) für @. Makinoi von Sakaı (1934) und Sucrura (1935) angegeben. 
Diese Art gehört ebenfalls zur Sektion Pneumonanthe; die Zahl 13 
scheint hier also verbreitet zu sein. Weitere Untersuchungen in der 
Gattung sind nötig und am hiesigen Institut bereits in die Wege 
geleitet. 
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Limnanthemum nymphaeoides Horrec. und Link. In der Metaphase I 
sind eindeutig n = 27 Chromosomen sichtbar; zwei davon sind größer 
und intensiver gefärbt (Abb. 2b). Für die der vorliegenden Art nahe- 
stehende Menyanthes trifoliata L. machen Matsuura und Suto (1935) 
ebenfalls haploid 27 Chromosomen wahrscheinlich. Dagegen hat nach 
denselben Autoren die auch zu den Menyanthoideen gehôrige Fauria 
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Abb. 2. a Gentiana Pn the L. b Li th nymphaeoides HOFFGG. und LINK. 
c Calamintha Clinopodium SPENNER. d Stachys silvatica L. e Scrophularia nodosa L. 





f Gratiola officinalis L. g Veronica scutellata L. h Solidago virgaurea L. Vergr. 1600. 


Crista-galli 2n=68 Chr. Eine eingehendere Untersuchung dieser 
Gruppe ist wiinschenswert. 


Labiatae. 


Calamintha Clinopodium SPENNER. Herkunft: Steilküste der Kieler 
Förde zwischen Möltenort und Laboe. 2n = 20 Chr. (Abb. 2c). 


Stachys silvatica L. Herkunft: Rastorf bei Preetz. Mehrere Zäh- 
lungen ergaben 2n = etwa 66 Chr. (Abb. 2d). Meiotisches Material zur 
Nachprüfung stand leider nicht zur Verfügung. WuLrr (1938) findet 
für Stachys palustris n = etwa 32 Chromosomen. Beide Arten sind 
somit hochpolyploid; sie sollen miteinander bastardieren. 
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Serophulariaceae. 


Scrophularia nodosa L. Herkunft: Flemhude b. Kiel. Abb. 2e zeigt 
eine Anaphyse I mit n = 18 Chr. Aus dieser Gattung ist auBer S. nodosa 
nur noch S. vernalis mit n = 20 Chr. bekannt (HAKANssoN 1926, n. 
TISCHLER). 

Gratiola officinalis L. Herkunft: Botanischer Garten Kiel. n = 16 Chr. 
(Abb. 2f). Mit deutlicher „secondary a-sociation. 

Veronica scutellata L. Herkunft: Tümpel bei Husum. 2 n = 18 Chr. 
(Abb. 2g). Veronica hat die Grundzahlen 7, 8 und 9. Zu der Gruppe 
Scutellata gehört nach Roémpp (1928) auch V. montana L., die nach 
SIMONET (1934, n. TISCHLER) ebenfalls n = 9 Chr. besitzt. Nach den 
bisher bekannten Untersuchungen kommt die Zahl 9 in der Sektion 
Chamuedrys sonst nicht vor, während sie in der Sektion Beccabunga nach 
SCHLENKER (1936) ausschließlich vertreten ist. Vielleicht können weitere 
Chromosomenermittlungen systematische Beziehungen aufzeigen, die 
Umgruppierungen notwendig machen. Ältere Autoren haben V. scutellata 
bereits zur Sektion Beccabunga gestellt. 


Compositae. 

Solidago Virga aurea L. Herkunft: Botanischer Garten Kiel. 2n 
= 18 Chr. (Abb.2h). Diakinesen zeigten entsprechend n = 9 Chr. 

Helichrysum arenarium DC. Herkunft: Sorgbriick. 2 n = 28 Chr. 
(Abb. 3a). TonGcıorcı (1935, n. TIscHLER) findet fiir Helichrysum -cfr. 
arenarium 2n = 14 Chr. Es liegt die Vermutung nahe, daB die Pflanze 
bei uns — sie findet in Dänemark ihre Nordgrenze — tetraploid und weiter 
im Siiden diploid vertreten ist. Weitere Herkiinfte miissen untersucht 
werden. 

Petasites albus GAERTN. Herkunft: Aschau b. Eckernförde, wo die 
Pflanze an einer Stelle in Massenbestand auftritt und unter Schutz 
gestellt ist. 2n — 60 Chr., wie die übrigen Petasites-Arten (Abb. 3b). 


Potamogetonaceae. 


Potamogeton pectinatus L. var. vulgaris CHAM. und SCHLECHT. Herkunft: 
Schwentine b. Preetz. 2n = etwa 78 Chr. (Abb. 3c). Wie bei der ganzen 
Gattung sind die Chromosomen ziemlich klein. Der zum Teil zwei- 
schenkelige Bau macht die Entscheidung oft schwierig, ob ein oder zwei 
Chromosomen vorliegen. PALMGREN (1939) hat kürzlich für die zum 
selben Formenkreis gehörige P. vaginatus 2n — etwa 66 angegeben. 
Die polymorphe Art scheint somit auch chromosomal nicht einheitlich 
zu sein. Die Pflanze aus der Schwentine dürfte hexaploid sein. 

Potamogeton crispus L. Herkunft: Trenthorster See b. Bad Oldesloe. 
2n = etwa 52 Chr. (Abb. 3d). Diese Zahl stimmt mit dem Befund 
PALMGREN:, der n = 26 gezählt hat, überein. Ebenso bei 
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Potamogeton perfoliatus L. Herkunft: Schwentine b. Preetz. 2 n—etwa 
52 Chr. (Abb. 3e). 
Juneaceae. 
Luzula pilosa WırLp. Herkunft: Rönner Holz b. Kiel. 2 n = etwa 
62 Chr. Diese Art, deren rundliche Chromosomen auf Abb. 3f zu sehen 
sind, besitzt somit einen hohen Polyploidiegrad, der nach WuLrrs 
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Abb. 3. a Helichrysum arenarium DC. b Petasites albus GAERTN. c Potamogeion pec- 
tinatus L. var. vulgaris CHAM. und SCHLECHT. d Potamogeton crispus L. e Potamogeton 
perfoliatus L. f Luzula pilosa WILLD. Vergr. a—b: 1600, c—f: 2000. 


Zusammenstellung (1939b) von keiner der bisher untersuchten Luzula- 
Arten erreicht wird. Sie besitzt ein groBes Areal, auBer L. campestris 
das größte der europäischen Arten, und ist vor allem auch im nördlichen 
Europa noch häufig zu finden. Die Beziehuñgen zwischen Chromosomen- 
zahl und Verbreitung werden in der Gattung Luzula noch weiter zu 
untersuchen sein. 


Zusammenfassung. 


Folgende Chromosomenzahlen werden festgestellt: 





n 2n 





Calamintha Clinopodium ..:1 — 20 
Gentiana Pneummanthe . . . . . 13 
Gratiola officinalis . . . . . . . 16 
Helosciadum inundatum . . . . . — 22 
9 
27 


Helichrysum arenarium . . . . . 28 
Herntara glabra . .» . 1: 18 
Limnanthemum nymphaeoides . . — 
a Ea a ae — | etwa 62 
Melilotus altissimus . . . . . . - . 16 
Monta rivularis ........ == 20 








Planta Bd. 29. 42 
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Zusammenfassung (Fortsetzung). 














n 2n 
Myriophyllum alterniflorum 7 — 
Nasturtium palustre. . . . . . . 16 — 
Petasites albus. . . . . . . . . — 60 
Ornithopus perpusillus . . . . . 7 = 
Potamogeton crispus . . . . . - — |etwa 52 
an a aw D sos Se — |etwa 78 
'otamogeton iatus . . . . - — | etwa 52 
Ranunculus divaricatus .... . 8 — 
Ranunculus Flammula ssp. reptans | — 32 
Rubus sazatilis. . . . . . . . . u 28 
ularia nodosa ...... 18 — 
Virgo aurea . . . . . . 9 18 
Stachys silvatica . . . . . . . . — | etwa 66 
Veronica scutellata ....... -- 18 
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ZUR KENNTNIS DER SOGENANNTEN INDUKTIONSVORGÄNGE 
BEI DER KOHLENSÄUREASSIMILATION. 


Von 
HEINRICH AUFDEMGARTEN. 


Mit 20 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 18. April 1139.) 


I. Einleitung. 

Im Zusammenhang mit ihren bekannten Lang- und Kurztags- 
versuchen beleuchteten GARNER und ALLARD (1931) Blütenpflauzen in 
verschiedenem Hell- und Dunkelrhythmus (Intervall-Länge 5 Sek. bis 
12 Stunden, Dunkel- und Hellperiode gleich lang). Bei gleicher Dauer 
der Gesamtbeleuchtung innerhalb 24 Stunden war die Entwicklungs- 
geschwindigkeit der Pflanzen je nach der Intervall-Länge ganz verschieden. 
Bei dem Einminutenintervall lag ein ausgesprochenes Minimum, bei 
Verlängerung wie bei Verkürzung der Intervalldauer war das Wachstum 
besser, und zwar hinab bis zu 5 Sek. wie auch hinauf bis zu 12 Stunden. 
In etwa 50% der Fälle lag dann noch ein zweites Minimum bei 20 bis 
40 Min. Eine Erklärung für diesen interessanten Befund haben GARNER 
und ALLARD nicht segeben. Indessen hat schon früher WARBURG (1928) 
gezeigt, daß bei Chlorella die Kohlensäureassimilation sowohl in kurzen 
Lichtintervallen wie in längeren eine bessere Ausbeute gibt als bei 
mittleren Längen von einigen Minuten. VAN DER PAAUW hat 1932 für 
Hormidium das gleiche angegeben. Die Verbesserung der Lichtausbeute 
für sehr kurze Intervalle haben Emerson und ARNOLD (1932) genauer 
untersucht und erklärt. Sie fanden — was sehr verständlich erscheint —, 
daß während des Ablaufes der BLACKMAN-Reaktion das Licht aus- 
geschaltet sein kann, ohne Schaden für die Assimilationsausbeute. Die 
BLACKMAN-Reaktion dauert etwa 0,02 Sek. Die Zeit der Lichtreaktion 
dagegen ist unmeßbar kurz. Wenn kurze Lichtblitze mit Dunkelzeiten 
von 0,02 Sek. abwechseln, bekommt man daher den gleichen Assimi- 
lationserfolg, wie wenn man Dauerlicht der gleichen Intensität gibt. 
Wird die Assimilation auf die gesamte gebotene Lichtmenge bezogen, 
so kann dabei die so berechnete Ausbeute auf 400% der Assimilation 
bei Dauerlicht ansteigen. Im folgenden handelt es sich indessen um die 
Steigerung der Entwicklungsgeschwindigkeit bzw. der Assimilation 
durch Verlängerung der Beleuchtungsintervalle. WARBURG und ‘Van 
DER PAAUW haben sie durch die Annahme einer Induktionsperiode, in 
der die Assimilationsgeschwindigkeit langsam von Null auf ihren kon- 
stanten Wert ansteigt, zu deuten versucht. Anders GREGORY und 
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PEARCE (1937), sowie PoRTHMOUTH (1937); sie stellten fest, daß die 
Spaltöffnungsweite der Blätter vom Beleuchtungsrhythmus abhängt und 
zwar beim Einminutenintervall am kleinsten ist, und machen daher 
diese Verhältnisse für die Ergebnisse von GARNER und ALLARD verant- 
wortlich. Da aber für WARBURGs Chlorella keine Spaltöffnungsreaktionen 
in Frage kommen, und außerdem IGGENA (1938), als sie die von GARNER 
und ALLARD mit Blütenpflanzen durchgeführten Versuche an Grün- 
algen wiederholte, auch bei diesen zu eiu.m Minimum der Entwicklungs- 
geschwindigkeit beim Einminutenintervall gekommen ist, so scheinen 
doch die Assimilationsverhältnisse das Primäre zu sein. Smrr# (1937) 
hat eine gemeinsame theoretische Ausdeutung aller bisherigen Versuchs- 
ergebnisse über die Induktion der Photosynthese versucht. Eine unmittel- 
bare Aufnahme einer Induktionskurve aber gab es bisher nicht, und 
GAFFRON erklärte 1935 auf Grund seiner Versuche alle Hypothesen, die 
mit einer Induktion rechneten, für hinfällig. Obwohl GAFFRON diese 
Meinung dann geändert und 1936 selbst eine Hypothese der Induktion 
vorgeschlagen hat, schien eine endgültige Klärung der Verhältnisse von- 
nöten. Und zwar nicht nur, um schließlich zu einer richtigen Deutung 
der Ergebnisse von GARNER und ALLARD zu kommen, sondern weil der 
Induktionsvorgang an sich von erheblichem theoretischem Interesse ist. 
Es war daher das Ziel der vorliegenden Arbeit, zunächst noch ein- 
mal sorgfältig zu prüfen, ob die Lichtausbeute der Assimilation tat- 
sächlich von der Intervall-Länge abhängt und bei etwa einer Minute ein 
Minimum hat. Nachdem sich das, wie hier vorweggenommen sei, als 
richtig erwiesen hatte, mußte weiter versucht werden, die Existenz einer 
Induktionsperiode durch direkte Messung des Assimilationsanstieges bei 
Beginn der Beleuchtung experimentell zu erweisen. Da es sich dabei nur 
um einen Anstieg von wenigen Minuten Dauer handeln kann, mußte 
zuvor eine Methode für sehr rasche, möglichst sogar fortlaufende und 
selbstregistrierende Assimilationsbestimmung ausgearbeitet werden. 
Während der Ausführung unserer Versuche ist es neuerdings 
Mc ALISTER (1938) durch eine neue, sehr genaue spektroskopische CO,- 
Bestimmung gelungen, die Assimilation in Abständen von 20 Sek. auf- 
zuzeichnen. Er konnte dabei die Existenz der Induktion nachweisen 
und den schon von WARBURG, bzw. von VAN DER PAAUW festgestellten 
Einfluß von Lichtintensität und Temperatur auf die Induktion bestätigen. 


II. Experimenteller Teil. 
A. Methodik. 
1. Die VAN DER Paauwsche Apparatur. Bei den ersten Versuchen 
über die Abhängigkeit der Lichtausbeute von der Intervall-Länge wurde 


mit der Apparatur von VAN DER PAAUW (1932) gearbeitet. Sie ist von 
VAN DER PAAUW speziell für Hormidium flaccidum entwickelt worden. 
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Diese Alge bildet in Wasserkultur auf der Flüssigkeitsoberfläche eine 
zusammenhängende Schicht von einer Zelldicke. Gegenseitige Beschat- 
tung oder Diffusionshemmung der Zellen bei der Photosynthese ist also 
ausgeschlossen. Auch für unsere Versuche wurde Hormidium benutzt, 
das wir aus der PRINGSHEIMschen Sammlung erhielten. Die Alge wurde 
in der von VAN DER PAAUW angegebenen Nährlösung an schattigem 
Fenster bei etwa 20°C in Perri-Schalen ‘gèzogen. Die Kulturen waren 
bakterienfrei. Etwa 3 Wochen nach dem Impfen war die Oberfläche 
der Nährlösung mit dem Algenfilm ganz bedeckt, so daß sich Falten 
zu bilden begannen. Die Übertragung auf die Deckelplatte des Ver- 
suchsgefäßes nahm ich dann folgendermaßen vor: Die Prrri-Schale, 
die den fertigen Algenfilm enthält, und die Glasplatte, auf die dieser 
übertragen werden soll, bringt man nebeneinander auf den Boden eines 
größeren GefäBes. Um die Prrri-Schale wird ein etwa 4 mm breiter, 
dem Außenrande der Schale überall eng anliegender Ring aus gutem 
Schreibpapier gelegt. Paraffinieren, wie VAN DER PAAUW es tut, ist 
überflüssig. Dann füllt man mit einer Pipette die Kulturschale fast 
bis zum Überlaufen mit zusätzlicher Lösung (nur der Flüssigkeitsstrahl, 
nicht die Pipette berührt den Film) und füllt gleichzeitig das große 
Gefäß damit; der Papierring wird dabei von der Flüssigkeit hochgehoben. 
Schließlich tritt die Flüssigkeit über den Rand der Perrı-Schale und 
der Algenfilm ist in dem Ring gefangen und läßt sich beliebig verschieben. 
Man bewegt ihn von der Kulturschale weg und hebt ihn dann mit der 
Glasplatte vorsichtig von der Lösung ab. Überschüssige Flüssigkeit 
läßt man ablaufen und entfernt dann den Papierring. Das Ganze dauert 
einige Minuten. Die von VAN DER PAAUW angegebene Methode ist mir 
nicht gelungen; sie wäre übrigens viel zeitraubender. — Als zweite Ver- 
suchspflanze diente Stichococcus bacillaris, ebenfalls aus der PRINGSHEIM- 
schen Sammlung. Die Alge wurde unter gleichen Bedingungen wie Hor- 
midium gezogen, aber in 100-ccm-ERLENMEYER-Kolben, die täglich einmal 
geschüttelt. wurden. Es ist nicht nötig, die Algen für die Versuche zu 
zentrifugieren, wie VAN DER PAAUW es empfiehlt, sie setzen sich in 
12 Stunden am Boden der Gefäße ab, die überstehende Lösung wird ab- 
pipettiert und die dicke Algensuspension auf der Glasplatte verteilt. Es 
lassen sich dadurch größere Mengen in den Versuch bringen als von Hor- 
midium, aber die Vorzüge einer sicher einfachen Zellschicht fehlen. 

Das Prinzip der VAN DER Paauwschen Assimilationsapparatur, das 
das gleiche wie das der WarBuRrGschen ist, braucht hier nur sehr kurz 
angedeutet zu werden, da in der Literatur (VAN DER PAAUW, 1932, und 
GAFFRON [1929] in ABDERHALDENs-Handbuch) ausführliche Beschrei- 
bungen vorhanden sind. Die Pflanzen befinden sich in einem Luft-CO,- 
Gemisch, das mit einer Karbonat-Bikarbonat-Pufferlösung im Gleich- 
gewicht steht. Verbrauch oder Abgabe von Kohlendioxyd bleiben 
unbemerkt, da die Pufferlösung den CO,-Druck des Gasraumes konstant 
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halt. Aufnahme oder Ausscheidung von Sauerstoff dagegen zeigt sich 
als Abnahme oder Zunahme des Gasdruckes. Während der Versuche 
wird der Druck mit einer Quecksilberpipette stets wieder auf seinen 
Anfangswert gebracht. Dabei gibt dann die Verschiebung des Niveaus 
in der Pipette ohne weiteres den O,-Umsatz (in mm?) an. 

Der Apparat wurde 
von mir nur unwesent- 
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Tabelle 1. Assimilation von Stichococcus bacillaris 
im VAN DER Paauwschen Apparat. 

















20,0° C. 1500 Lux. lich durch einen a 100° C- 
Thermoregulator und 

Aus _ | O:-Aus- . P . 
Ver- | Beleuchtung | Zeit ai à 4 weiterhin durch mikro- 
Nr. (mm) (mm?) skopische Ablesung des 
Manometernullpunktes 
22 | Kontinuierlich und der MeBpipette, so- 
a a = 99 wie durch eine Mikro- 
un 308 154 meterschraube an Stelle 

1 471 163 ; à 
10% 634 163 des NiveaugefaBes zum 
1050 797 163 Heben des Quecksilbers 
1100 960 1631 umgestaltet. Normaler- 
23 nr weise wurde das Mano- 
ginn 1 1595 | 061 ai : 
1515 206 124 meter alle 10 Min. auf 
15% 369 164 Null zurückgestellt. Bei 
15% 531,5 162,5 guter Assimilation ist 
= 096 106,8 der Meßfehler der Ein- 
5 859 1631 

zelablesung etwa 1%, 








wie die Beispiele der Tabelle 1 zeigen. Man sieht, daß die Werte nach 
einer halben Stunde konstant sind. Die Punkte der im folgenden 
gezeigten Kurven stellen Mittelwerte von 4—5 Einzelmessungen dar, so 
daß ihr Fehler sicher kleiner als 1% ist. 

Statt der von VAN DER PAAUW benutzten Pufferlösung wurde die 
weniger konzentrierte Lösung Nr. 9 von WARBURG verwendet (1,59 g 
Na,CO, + 7,14 g NaHCO, zu 1L.), da die Algen über der VAN DER 
Paauwschen Lösung während der vielstürdigen Versuche leicht aus- 
trockneten. 

Die Versuche wurden bei verschiedenen Lichtstärken gemacht, die 
bei den einzelnen Versuchen angegeben sind. Die Stromspannung wurde 
durch einen besonderen Umformer und Stromregulator fast völlig kon- 
stant gehalten. Die Unterbrechung der Belichtung wurde bei den längeren 
Intervallen durch Ein- und Ausschalten, unterhalb einer Minute durch 
einen rotierenden Sektor erzielt. Bei den meisten Versuchen kam das 
Licht aus einem Projektionsapparat, fiel durch ein seitliches Fenster 
in den Thermostaten und wurde durch einen Spiegel auf die Assimi- 
lationskammer reflektiert. 

1 Die Übsreinstimmung des Assimilationswertes in Versuch Nr. 22 und 23 
ist zufällig. 
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2. Der Assimilationsschreiber. Wie bereits erwähnt, war es nötig, 
für die unmittelbare Messung des Assimilationsanstieges sofort nach 
dem Belichtungsbeginn eine neue Methode zu beschaffen, da die Pflanzen- 
physiologie bislang über eine für das vorliegende Problem genügend 
rasche Arbeitsweise nicht verfügt. Sie konnte aus den Angaben von 
Reım (1933) und. StıLes und Leaca (1931) entwickelt werden (Harper 
und AUFDEMGARTEN, 1938). 


Im Jahre 1933 veröffentlichte der Tierphysiologe REIN eine elek- 
trische Hitzdrahtmethode, durch die er kontinuierlich Kohlensäure- 
ausscheidung und Sauerstoffverbrauch bei der Atmung seiner Versuchs- 
tiere messen konnte. Es gelang ihm sogar, seine Apparatur mit einer 
photographischen Registrierung auszurüsten. Ich versuchte, die Reın- 
sche Methode für die Zwecke der Botanik nutzbar zu machen. Nach 
langen Bemühungen (die ersten Versuche machte ich schon 1934) wurde 
schließlich die im folgenden beschriebene Form — als erste genügende 
Lösung — gefunden. Da die Anforderungen an die Empfindlichkeit der 
Messungen gegenüber denen von REIN erheblich gesteigert sind (1:100), 
so mußte dafür leider auf einen Vorzug seiner Methode fürs erste ver- 
zichtet werden, nämlich auf die gleichzeitige, streng spezifische Messung 
sowohl der CO,-Veränderung wie auch der O,-Veränderung in der Ver- 
suchsluft; ich erreichte bislang nur die Messung des CO,-Verbrauches. 


Die Arbeit wurde sehr wesentlich gefördert durch die älteren Angaben 
von STILES und LEACH, die schon 1931 versuchten, die Hitzdrahtmethode 
in die Botanik einzuführen. Sie haben auch eine brauchbare Form 
angegeben — speziell für Atmungsmessungen im abgeschlossenen Ver- 
suchsgefäß —, die sich aber meines Wissens nicht eingebürgert hat. Wir 
verdanken ihnen genaue Angaben über die Fehlerquellen der Methode, 
durch die ich hauptsächlich zum Erfolge kam. 


Grundgedanke. In den Arbeiten von REIN und von STILes und LEACH 
finden sich genaue Angaben über die physikalische Theorie der Hitz- 
drahtmethode und über alle einschlägige Literatur. Hier sei nur das 
für uns Wesentliche mitgeteilt. Der Gehalt der Luft an CO, wird aus 
ihrer Wärmeleitfähigkeit bestimmt. Diese beträgt für CO,-freie Luft 
0,0000565 Cal/cm, Sek., Grad ; für reines CO, 0,0000331 Cal/cm, Sek., Grad. 
Läßt man Luft durch eine Assimilationskammer mit einem assimilierenden 
Blatt strömen, so wird ihre Wärmeleitfähigkeit hinter der Assimilations- 
kammer größer als davor, entsprechend dem durch die Photosynthese 
bedingten geringeren CO,-Gehalt. 

Zur Durchführung der Messung sind in den Luftstrom vor und hinter 
der Assimilationskammer bei A und B (Abb. 1) zwei einander gleiche, 
dünne Platindrähte eingeschaltet, die als zu vergleichende Widerstände 
in einer Brückenschaltung liegen und durch den elektrischen Strom 
leicht glühen. Vor dem Versuch wird das Brückengalvanometer auf Null 
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abgeglichen. Bei Assimilation wird nun der hinter der Assimilations- 
kammer liegende Draht B von einer Luft umstrémt, die eine bessere 
Wärmeleitfähigkeit hat als die bei A. Infolgedessen wird auch Draht B 
besser gekühlt werden als Draht A, und dadurch wird der elektrische 
Widerstand von B kleiner als von A. Der Erfolg ist, daB das Brücken- 
galvanometer einen Ausschlag macht, und dieser erweist sich als pro- 
portional dem CO,-Verbrauch. Die Eichkurve, Abb. 2, zeigt diese Pro- 
portionalität aufs Deut- 
A 8 lichste; über die Einzel- 
=" heiten der Eichung vgl. 
weiter unten. Der Stand 
des Galvanometerzei- 
gers gibt also in jedem 
Augenblick die Assi- 
milationsgröße an, wo- 
HHH bei nur wegen der schad- 
Abb. 1. Grundschema der Hitzdrahtapparatur. lichen Räume in der 
mr en seiner Luftleitung eine ge- 
wisse Verzögerung berücksichtigt werden muß. Nach diesem Plane wurde 
die Apparatur aufgebaut. 

Fehlerquellen. Nun wird durch das assimilierende Blatt aber nicht 
nur der Kohlensäuregehalt der Luft geändert, sondern auch ihr Wasser- 
dampfgehalt und ihre Sauerstoffmenge. Die Veränderung der Luft- 
feuchtigkeit ist dabei von weit größerem Einfluß auf die Wärmeleit- 
fähigkeit als die Assimilation. Trotzdem entsteht dadurch kein größerer 
Fehler, weil sich geeignete Trockeneinrichtungen anbringen ließen, 
durch die dieser Faktor völlig ausgeschaltet werden könnte. 

Größere Schwierigkeiten bereitete die O,-Ausscheidung durch die 
Photosynthese, durch die natürlich auch die Wärmeleitfähigkeit beein- 
flußt wird. Um der Messung ihre strenge Spezifität für CO, zu gewähr- 
leisten, gibt es nur eine Möglichkeit: Die Luft, die von der Pflanze kommt, 
muß zur einen Hälfte völlig von CO, befreit werden, während die andere 
Hälfte unverändert bleibt. Man erhält so zwei Luftproben, die sich nur 
durch ihren CO,-Gehalt, nicht hingegen durch die Mengen der übrigen 
Gase (O,, N,) unterscheiden. Der Vergleich ihrer Wärmeleitfähigkeit 
ergibt dann einwandfrei den Gesamtgehalt an CO, in der Luft, die von 
der Pflanze kommt. Es ist dann noch die Differenz gegen den CO,- 
Gehalt der Frischluft zu berechnen. REIN hat diesen Plan tatsächlich 
ausgeführt. Bei unseren Anforderungen scheiterte er leider daran, daß 
eine absolut einwandfreie Absorption der Kohlensäure aus einem raschen 
Luftstrom bei den für uns notwendigen kleinsten Abmessungen der 
Gefäße unmöglich war. 

Es blieb «daher nichts übrig, als ohne diese CO,-Absorption zu arbeiten, 
was auch möglich ist. Wenn man nämlich voraussetzt, was an passender 
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Stelle unten experimentell bewiesen wird, daB der Quotient CO,/O, der 
Atmung oder der Assimilation konstant ist, so muB die Anderung der 
Warmeleitfahigkeit wieder eindeutig von der CO,-Verschiebung ab- 
hängen. Die Verhältnisse N,/O,, N,/CO,, O,/CO,, von denen die Wärme- 
leitfahigkeit bestimmt wird, sind ja dann nicht unabhangig voneinander, 
sondern wenn. eine bestimmte Änderung von CO, gegeben ist, so lassen 
sich daraus alle diese drei Verhältniszahlen berechnen. Die gewonnenen 


C0,-Diferenz 





0 mm 


Golvonometerousschlog 
Abb. 2. Eichkurve der Hitzdrahtapparatur. Erklärung im Text. 


Zeigerausschläge werden sogar etwas vergrößert, denn Sauerstoff hat 
eine größere Wärmeleitfähigkeit (0,0000572) als Luft, während die von 
CO, kleiner ist. Eine Zunahme von O, wirkt also in derselben Richtung 
wie eine Abnahme von CO,. 

Wenn man nun gegen diese Vereinfachung, nämlich gegen die An- 
nahme eines konstanten assimilatorischen Quotienten, berechtigte 
Bedenken haben sollte, so müssen diese hinwegfallen, sobald man die 
quantitativen Verhältnisse betrachtet. Die Abweichung der Wärmeleit- 
fähigkeit der Luft von der des Sauerstoffes ist 10mal kleiner als die 
Differenz zur Leitfähigkeit der Kohlensäure. Praktisch mißt man also 
doch nur die CO,-Verschiebung. Das zeigt die Eichkurve. Bei den mit 
e und A bezeichneten Messungen unterscheiden sich die beiden Luft- 
proben, deren prozentische CO,-Differenz als Ordinate angegeben ist, 
nur durch ihren CO,-Gehalt. Das Verhältnis N,/O, ist bei beiden das 
gleiche. Die CO,-reichere Probe war hergestellt durch Zusatz von reinem 
Kohlendioxyd zu Luft. Anders bei den Messungen O. Hier ist die 
Verschiedenheit beider Luftproben durch Assimilation grüner Blätter 
hervorgerufen worden. Die zweite Probe hat also gegenüber der ersten 
einen herabgesetzten CO,-Gehalt und außerdem einen heraufgesetzten 
O,-Gehalt. Trotzdem ist der Galvanometerausschlag für eine bestimmte 
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prozentische CO,-Differenz ebenso groB, wie wenn keine gleichzeitige 
O,-Verschiebung vorläge. 

Beschreibung der Apparatur. Im einzelnen war die Apparatur fol- 
gendermaßen gebaut (Abb. 3): 

Die Versuchsluft kam aus einer Gasbombe (G). Sie hatte bei allen 
unseren Versuchen 0,32% CO,-Gehalt. Ihre Strömungsgeschwindigkeit 
wurde mittels eines Strömungsmanometers (M) mit mikroskopischer 

Ablesung kontrolliert und durch ein Reduzier- 
as ventil (V), dem noch ein Nadelventil (N) vorge- 
schaltet war, genau konstant gehalten. Diese 
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Abb. 3. Gesamtplan der Hitzdrahtapparatur. | 
Erklärung im Text. 
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scharfe Kontrolle der Strömungsgeschwindigkeit war nicht nur not- 
wendig, um den assimilierenden Pflanzen einen völlig konstanten Luft- 
strom zuzuführen, sondern ganz besonders auch deshalb, weil die Hitz- 
drähte selbst unmittelbar auf jede geringste Schwankung des über sie 
hinweggehenden Luftstromes sehr empfindlich reagieren. Nach Trock- 
nung mit Kalziumchlorid (7) passierte die Luft den ersten Hitzdraht 
(H,). Er war wie der zweite in die Bohrung eines Metallblockes (Al), der 
sich in einem Thermostaten (W,) mit Rührer (R) befand, eingebaut. 
Einzelheiten folgen unten. Die Luft durchströmte dann die Versuchs- 
kammer (Ass.), die auch in einem Wasserbade (W,) stand und von oben 
durch eine elektrische Lampe (L) passend beleuchtet werden konnte. 
Wenn die Luft in der Assimilationskammer über die Algen gestrichen 
war, hatte sie Feuchtigkeit aufgenommen, die in einem Trockenrohr (7',) 
mit Phosphorpentoxyd wieder entfernt wurde. Zum Schluß passierte 
die Luft den zweiten Hitzdraht (H,) und gelangte ins Freie. 
Wesentlich für die ganze Anordnung und die Gestaltung aller Teile 
der Apparatur war, daß alle schädlichen Räume und Wirbelbildungen 
weitgehend vermieden werden mußten. 
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Einige technische Einzelheiten. 1. Das wichtigste Stück der ganzen 
Apparatur ist die Hitzdrahtdüse mit den beiden Drähten. Die ersten 
beiden Düsen wurden uns freundlicherweise vom Retyschen Institut in 
Göttingen geliefert!. Es stellte sich aber bald heraus, daß das Reissche 
Modell unseren Anforderungen in zwei Punkten nicht genügte: Infolge 
der sehr geringen Änderungen im CO,-Gehalt der Versuchsluft durch die 
Assimilation der Pflanzen — sie ist sehr viel kleiner als bei der Atmung 
der Tiere — war einerseits die Empfindlichkeit der Düsen nicht aus- 
reichend und andererseits genügte auch die Rernsche Aufstellung der 
Düsen in freier Luft nicht, um die in unserem Falle 4 
unerläBliche Konstanz der Temperatur zu sichern. 
Es wurde deshalb eine Neukonstruktion vorgenom- 
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men, die sich im wesentlichen in drei Punkten von N N N 
dem Rernschen Modell unterschied: 1. wurden die \ \ N 
Hitzdrähte etwa auf das vierfache verlängert; N \ N 
2. wurde die Diise in ein Wasserbad eingebaut, NIN N 
um ein konstantes Temperaturgefälle zwischen Hitz- N \ N 
draht und Umgebung zu erzeugen, und um alle \ \ 
störenden Thermospannungen an den Kontakten , N N 
zu vermeiden; 3. konnten die Hitzdrähte nicht ##{|{|} 
quer zur Stromrichtung belassen werden, sondern ib; & & 
Abb.4. Hitzdrahtdiise. 


mußten in der Längsachse der Düse ausgespannt “Syxisrung im Text. 
werden. Das letztere ist dem Rernschen Modell Untenstehen die Luft- 
gegenüber ein Rückschritt, da hierdurch die Ein- nun senkrecht 
stellzeit der Apparatur vergrößert wird, wurde 
aber wegen der Einfachheit der Konstruktion in Kauf genommen. 
Abb.4 zeigt das Wesentliche: Der Aluminiumblock (Al) von 5 cm 
Länge und 2cm Durchmesser (Querschnitt kreisförmig) hat zwei Boh- 
rungen von 3mm Weite. Aluminium wurde wegen seiner guten Wärme- 
leitfähigkeit gewählt, Messing würde wahrscheinlich auch genügen. 
An den Stirnseiten trägt der Zylinder je eine 5 mm starke Hartgummi- 
platte, in die die Kontakte und auch die Luftzuführungen eingelassen 
sind, wie im einzelnen die Abbildung zeigt. In der Achse der Bohrungen 
sind die Hitzdrähte H, und H,, Platindrähte von 0,02 mm Stärke, aus- 
gespannt. Bei der Montage wurden sie zuerst außerhalb der Düse an 
ihre Anschlüsse A, und B,, bzw. A, und B, angelötet. Dann wurde der 
Kontakt A eingesetzt, während das Stück B frei herunterhing und durch 
sein Gewicht den Faden spannte. Zum Schluß wurde B in seinem 
Futter (F) mittels einer Stellschraube festgeklemmt, die gleichzeitig 
Anschlußschraube ist. Auf diese Weise gelingt es, die Drähte in der 
richtigen Spannung zu befestigen. Nachdem die Undichtigkeiten der 
Kontaktgewinde usw. mit Picein luftdicht verschlossen waren, wurde 
1 Herrn Prof. Dr. Reis spreche ich für die Überlassung dieser Düsen wie auch 
für seine freundliche Beratung meinen verbindlichsten Dank aus. 
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der Klotz mit den Drähten in horizontaler Lage in dem Wasserbad W, 
eingebaut (Abb. 3). Die Drähte liegen also waagerecht, beim Glühen 
hangen sie aber etwas durch, jedoch nicht so weit, daB sie die Wände der 
Bohrungen berühren, was zunächst zu befiirchten war!. Der Metall- 
körper der Düse ist von einem Wassermantel völlig umgeben; das Wasser 
wurde durch einen elektrischen Rührer gut gerührt. Die ganze Düse 
mitsamt ihrem Wasserbad wurde in eine große Kiste mit Watte ein- 
gepackt, so daß die Kontakte vor einer Berührung mit der Außenluft 
La —- Völlig geschützt waren. Eine Regulierung 
der Wassertemperatur, durch die man 
bei längeren Versuchen den Gang des 
Nullpunktes vermeiden kann, ist bei 
kurzen registrierenden Versuchen nicht 
zu empfehlen, da die Regulierung Sprünge 
in den Kurven erzeugt, während eine 
allmähliche Änderung der Temperatur 
um wenige !/,%° C die Messung nicht stört. 
2. Die Assimilationskammer (Ass. in 
Abb. 3). Das Versuchsgefäß mußte so 
gestaltet sein, daß es in kürzester Zeit, 
möglichst ohne alle schädlichen Wirbel- 
bildungen, von der Versuchsluft durch- 
strömt werden konnte. Es bestand aus 
zwei kreisförmigen Spiegelglasplatten 
von 14cm Durchmesser, die den Boden 
und Deckel der Kammer bildeten und in der Mitte je eine Durch- 
bohrung trugen, in die das Luftzu- bzw. ableitungsrohr (Zz, La, 
Abb. 5) mit Picein eingesetzt war. Die beiden Platten wurden einem 
Gummiring (@) von 10,5 cm Innendurchmesser und 5mm Höhe mittels 
dreier Klammern aufgepreßt (s. Abb.5). Die Glasplatte mit den assi- 
milierenden Algen (Durchmesser 10 cm), die in der oben geschilderten 
Weise hergerichtet worden war, ruhte auf drei Gummiklötzchen (Gk) 
in der Kammer, und zwar mit den Algen nach oben. Die Luft 
trat in der Mitte der Unterseite in die Kammer ein, umfloß den Rand 
der mittleren Glasplatte gleichmäßig an allen Seiten, strömte radial 
über die Algen hin und schließlich in der Mitte der oberen Glasplatte 
wieder ab. Die geringe Beschattung der Algen durch das Abflußrohr (La) 
und dessen Ansatz mußte mit in Kauf genommen werden. Sie ist weit 
weniger unangenehm als die Störungen, die durch Wirbelbildungen bei 
seitlicher Zu- und Ableitung der Luft entstehen. 
3. Das Trockensystem (7, in Abb. 3) war ein einfaches Glasrohr von 
10cm Länge und 0,5cm Innendurchmesser, das zunächst mäßig fest 


1 Es ist aber wahrscheinlich besser, die Drähte senkrecht zu stellen, um Kon- 
vektionsströmung der Luft zu vermeiden. 

















Abb.5. Assimilationskammer. 
Erklärung im Text. 
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mit Phosphorpentoxyd vollgestopft wurde, worauf mittels eines Drahtes 
ein 1 mm weiter Längskanal durch das P,O, gebohrt wurde. Dadurch 
entstand kein schädlicher Raum, da das Trockenrohr ein Stück des 
ohnehin nötigen Verbindungsweges zwischen Assimilationsgefäß und dem 
zweiten Hitzdraht bildete. Es mußte alle 2 Stunden erneuert werden. 

4. Die elektrischen Geräte. Als Brücke benutzte ich eine Walzen- 
brücke (W), die zwar für diese Zwecke recht grob in der Einstellung ist, 
sich aber durch guten Kontakt auszeichnet. Die Stromstärke wurde 
durch ein Amperemeter mit mikroskopischer Ablesung kontrolliert 
(Amp. in Abb. 3) und konnte mit einem regulierbaren Vorschaltwider- 
stand (Sw) von 1 Ohm konstant gehalten werden. Als Stromquelle 
diente eine 6-Volt-Autobatterie (Ak). Die gesamte Stromstärke betrug 
etwa 0,22 Amp. Eine Viertelstunde nach dem Einschalten erwies sie sich 
als so konstant, daß eine Nachregulierung unnötig war. Als Brücken- 
instrument diente ein Spiegelgalvanometer (Sp) von 1,1-10® Amp. 
Stromempfindlichkeit, das so weit geshuntet war, daß es aperiodisch 
schwang (Einstellzeit 1 Sek.). Die Ausschläge des Galvanometers, deren 
Teilstrichzahl also die Größe der Assimilation wiedergibt, wurden — ab- 
gesehen von der Eichung — nicht an einer Skala abgelesen, sondern 
photographisch registriert. Die zugehörige Registrieruhr (U) stellten 
wir aus einem Weckerwerk für wenig Geld selbst her. Die Länge des 
Lichtzeigers war 1,30 m. 

Wenn die Beleuchtung der Algen begann oder aufhörte, wurde auto- 
matisch ein Lichtsignal gesetzt, das auf dem Film als senkrechter Strich 
erscheint. Es wurde dadurch erzeugt, daß mit dem Beleuchtungsschalter 
eine kleine Lampe (l) gekoppelt war, die dicht vor der Registrieruhr 
stand und bei Betätigung des Schalters kurz aufblitzte. Dabei wurde 
der Spalt der Registrieruhr (S) dann in seiner ganzen Breite beleuchtet 
und das lichtempfindliche Papier dahinter geschwärzt. 

Die Leistung der Methode. Um das Arbeiten mit der neuen Apparatur 
ganz deutlich zu zeigen, sei zuerst der Verlauf eines Versuches in allen 
Einzelheiten beschrieben (Abb. 6). Am 24. 2. 38 wurde bei einer 
8 Wochen alten Stichococcuskultur, die im winterlichen Tageslicht an 
einem Ostfenster bei Zimmertemperatur gezogen war und bis dahin 
täglich mehrmals geschüttelt wurde, mit diesem Schütteln ausgesetzt, 
so daß sich die Algen am 25.2.38 alle am Boden des Kulturgefäßes 
abgesetzt hatten. Die überstehende Nährlösung wurde abpipettiert, 
das letzte Kubikzentimeter aber mit den Algen zu einer dunkelgrünen 
Suspension aufgeschüttelt, und diese wurde um 12% Uhr auf die Glas- 
platte von 10cm Durchmesser gebracht und dort in dünner Schicht 
verteilt. 10 Min. später war die Platte in der Assimilationskammer 
untergebracht und diese wurde an die Meßapparatur angeschlossen. Die 
Wanne, in der die Assimilationskammer stand, wurde nun mit Leitungs- 
wasser von 19,5° angefüllt, der elektrische Heizstrom der Düse war 
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schon seit 12% Uhr eingeschaltet. Um 1215 Uhr wurde verdunkelt und 
gleichzeitig der Luftstrom mit 0,32% co, angestellt und auf 60 ccm/Min. 
einreguliert. Die Algen atmeten nun im Dunkeln, und der Lichtzeiger 
des Spiegelgalvanometers nahm dabei einen festen Stand an. Um 
1227 Uhr beginnt die Registrierung. Um 12*° Uhr wird das Versuchslicht 
von 5000 Lux eingeschaltet; im Moment des Einschaltens blitzt das 
Lichtsignal vor der Registrieruhr auf und zeichnet die senkrechte Zeit- 
marke A auf. Die Assimilation beginnt nun. Die CO,-Differenz vor und 
hinter der Assimilationskammer verändert sich und proportional damit 
die Stellung des Lichtzeigers. Man sieht, wie die Kurve der CO,-Auf- 
nahme ansteigt, in einer eigenartigen, unten zu besprechenden Form. 


. M f 


\ 
NOR ad 


gee gr ot 

















Abb. 6. Photographische Registrierung eines Assimilati versuches mit dem Assimilations- 
schreiber. 19,5°C. Von 12?°—12° Uhr 5000 Lux nach 15 Min. Vorverdunkelung. Näheres 
im Text. 


Um 12% Uhr wird das Licht wieder ausgeschaltet. Auch hier wird beim 
Schalten das Lichtsignal automatisch betätigt und die Marke B gesetzt. 
Die Assimilationskurve fällt wieder auf den Dunkelwert ab. Um 12% Uhr 
ist der Versuch beendet. Das Registrierpapier wird aus der Uhr heraus- 
genommen und entwickelt. Schließlich wird noch eine Zeitordinate CD 
eingezeichnet (in willkürlicher Höhenlage). 

Ein Übelstand der Methode wird sogleich deutlich. Die Lage des 
Kompensationspunktes ist nicht angegeben. Theoretisch wäre dies aller- 
dings denkbar einfach. Man brauchte nur durch eine Kurzschluß- 
verbindung (K in Abb. 3) die Assimilationskammer zu überbrücken, um 
die gleiche Luft an beide Hitzdrähte gelangen zu lassen. So könnte man 
leicht vor und nach jedem Versuch durch eine Hahndrehung die Lage 
des Kompensationspunktes registrieren lassen. Praktisch scheitert man 
aber vorläufig noch an der Unmöglichkeit einer 100%igen Trocknung 
der Luft. Wenn nämlich nach der Aufzeichnung des Kompensations- 
punktes nunmehr wieder die Assimilationskammer eingeschaltet wird, 
so entsteht nicht nur der jeweilige Ausschlag für die CO,-Verschiebung 
durch Atmung oder Assimilation, sondern außerdem ein konstanter 
Fehler von etwa 2—3 mm in den gezeigten Kurven, der von dem in 7, 
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nicht absorbierten Wasserdampf herrührt. Da dieser Fehler bei der 
Atmungs- und Assimilationsaufzeichnung der gleiche ist, wird die 
Differenz von Atmung und Assimilation davon nicht berührt, aber die 
Angabe des Kompensationspunktes 
ist unmöglich. Bei den folgenden 
Kurven ist daher als Null-Linie die 
Verbindungsgerade der Atmungs- 
aufzeichnung vor und nach der Be- 
lichtung eingezeichnet. Die Ordina- 
ten geben dann also die sog. wahre 
Assimilation an. 

Bevor an eine Auswertung der 
Assimilationskurven gegangen wer- 
den kann, müssen noch einige Punkte 
erörtert werden. 

Zunächst ist zu prüfen, ob die Abb.7. Blindversuche. Bei a sind die 
Ausschläge beim Einschalten des, Air nen getötet, bei b 
Lichtes nicht etwa auf Temperatur- Algen grünes Flie@papier. ee = 
wirkungen beruhen. Es darf also entsteht kein Ausschlag. 
beim Lichteinschalten, wenn keine 
Pflanzen in der Kammer vorhanden sind, dafür aber ein Stück grünes 
Fließpapier, das mindestens ebenso viel Licht absorbiert wie die Algen, 
keine Veränderung in der Zeigerstellung des Galvanometers eintreten. 
Abb. 7b zeigt, daß tatsächlich nur eine minimale Ver- 
schiebung eintritt und die Kurve sonst konstant bleibt. 
Auch bei Verwendung abgetöteter Algen (Abb. 7a) ist 
es ebenso. Im übrigen steigt die Kurve in ihrer Gesamt- 
heit ein wenig von links nach rechts an, was auf einer 
geringen Temperatur- und Druckänderung beruht, die aus 
den oben dargelegten Gründen nicht wegreguliert wurde. 

Die Hitzdrahtmethode wurde für unsere Zwecke in == 
der besonderen Absicht entwickelt, rasch verlaufende Al... oma 
Vorgänge im Gaswechsel der Pflanze zu verfolgen. Für der Einstellzeit. 
die Auswertung der registrierten Kurven ist es also un- erg 
bedingt nötig zu wissen, wie weit diese durch die Meß- 
methode zeitlich verzerrt worden sind. Die Trägheit des Galvanometers 
oder der Hitzdrähte selbst spielen dabei, wie REIN gezeigt hat, keine 
Rolle. Assimilationskammer und Ableitungsrohr haben zusammen einen 
schädlichen Raum von etwa 15 ccm. Die Strömungsgeschwindigkeit bei 
den Versuchen war stets 60 cem pro Minute. Danach wird es etwa 
15 Sek. dauern müssen, bis sich eine CO,-Verschiebung durch Assimilation 
restlos am Hitzdraht zeigen kann. Tatsächlich dauert dies sogar noch 
etwas länger, weil sich wahrscheinlich Wirbel bilden, die die gleichmäßige 
Luftverdrängung verzögern. Experimentell konnte die Einstellzeit 
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folgendermaBen bestimmt werden: Statt der Algen wurde eine Scheibe 
von feuchtem FlieBpapier in die Kammer gebracht. Ein schmaler Sektor 
davon war von der Hauptfläche durch zwei Radialschnitte getrennt. Uber 
diesem Sektor war in der Deckelplatte ein Loch angebracht, durch das 
aus einer luftdicht eingefiigten Tropfvorrichtung Natronlauge tropfen 
konnte (Abb. 8). Die Kapillare der Tropfeinrichtung war so bemessen, 


Abb. 9. Einstellzeit der Hitzdrahtapparatur. Bei 0 erzeugt ein Tropfen NaOH ein momen- 
tanes Einsetzen einer CO,-Absorption. a und b: Strémungsgeschwindigkeit 32 cem/Min. 
e und d: Strö hwindigkeit 60 ccm/Min. 





daB bei offenem Hahn nur alle paar Minuten ein Tropfen fiel. Bei Ver- 
suchsbeginn blieb ihr Hahn (4) zunächst noch geschlossen. Nachdem er 
geöffnet worden war, fiel dann einige Minuten später der erste Tropfen (Tr) 
herab und breitete sich in 2 Sek. auf dem Fließpapiersektor aus; es trat 
also fast augenblicklich eine starke Absorption der Kohlensäure in der 
die Kammer durchstreichenden Luft ein. Abb. 9 zeigt, was der Apparat 
von diesem Vorgang registriert. Es sind 4 Kurven wiedergegeben. Bei 
der ersten (a) war die Strömungsgeschwindigkeit der Luft durch die 
Kammer 32ccm pro Minute; vor Zusatz der Natronlauge herrschte 
Gleichgewicht in der Kammer, die Gaswechselkurve läuft daher horizon- 
tal. Auf Zusatz des Tropfens (Punkt 0 auf der Abszisse) tritt — wohl 
durch den auf den Tropfenfall zurückzuführenden Luftwirbel — eine 
starke Verzerrung der Kurve ein, nach 40—50 Sek. hat sie sich aber 
schon wieder auf den neuen Wert eingestellt. Bei der zweiten (b) ist 
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es ebenso, nur ist infolge geringerer GréBe des Laugentropfens die 
CO,-Absorption geringer. Diese Einstellzeit wurde wesentlich kürzer, 
wenn die Strémungsgeschwindigkeit größer war. Passierten 60 cem 
Luft in der Minute die Kammer, so kam, wie die Kurven c und d zeigen, 
die Einstellung auf den neuen Wert schon in etwa 20 Sek. zustande. 
Wie aus der Gesamtheit der in dieser Richtung gemachten Versuche 
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Abb. 10. Konstruktion von Einstellkurven. tatsächlicher Gang der CO,-Aufnahme 
= — m registrierter Gang der CO,-Aufnahme; ------- Hilfslinie. Näheres im Text. 


hervorgeht, spielt die Höhe des neuen Gleichgewichtes für die Geschwin- 
digkeit der Einstellung keine Rolle. 

Eine noch weitere Steigerung der Luftgeschwindigkeit brachte keine 
wesentliche Verkürzung der Einstellzeit mehr — wohl infolge zuneh- 
mender Turbulenz. Alle unten gezeigten Assimilationskurven sind daher 
bei einer Strömungsgeschwindigkeit von 60 cem pro Minute aufgenommen. 

Mittels der experimentellen Einstellkurven kann man, wenn der 
tatsächliche Gang der CO,-Absorption bekannt ist, sehr leicht die 
registrierte Kurve vorhersagen. Abb. 10 zeigt einige für uns in Betracht 
kommende Fille. a zeigt, was bei einem tatsächlichen Anstieg der 
CO,-Absorption aufgezeichnet wird. Es ist das eben beschriebene Ver- 
suchsergebnis. Wenn der tatsächliche Anstieg schräg ist und die Assimi- 
lationskurve danach konstant läuft (b), so muß die registrierte Kurve 
diesen konstanten Wert auch mit 20 Sek. Verspätung erreichen und 
wird bis dahin ähnlich wie in a, nur mit schräger Anfangslage, auf- 
steigen. Wenn mehrere An- und Abstiege aufeinanderfolgen (c und d), 
so kann man sich den Vorgang aus Einzelvorgängen nach Art von b zu- 
sammengesetzt denken. Es ist für jeden Teilvorgang die Einstellkurve 


Planta Bd. 29. 43 
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punktiert eingetragen, und diese Hilfslinien sind dann zu der Gesamt- 
einstellkurve überlagert worden. Umgekehrt ist leider eine vollständige 
Entzerrung der gegebenen Versuchsphotogramme, die praktisch wich- 
tigere Aufgabe, nicht möglich. Man erkennt aus Abb. 10 aber wenigstens, 
was man bei der Auswertung vor allem zu beachten hat: 

1. Die Maxima und Minima werden im allgemeinen zeitlich richtig 
angegeben. Ist der wirkliche Anstieg zum Maximum aber steiler als der 
folgende Abfall, so wird das Maximum verspätet angezeigt, in dem 
Grenzfall „senkrechter Anstieg mit anschließender Konstanz‘‘ eben mit 
20 Sek. Verspätung. 

2. Die Ordinaten sagen bei schneller Bewegung der Kurve (Größen- 
ordnung 20 Sek.) nichts über die wirklichen Ordinaten der Maxima und 
Minima aus. Die Schärfen der wirklichen Kurven sind vielmehr stark 
verwischt. Die vorhandenen Unsicherheiten der Auswertung werden 
indessen die unten gemachten Aussagen nicht stören, obwohl ohne sie 
erheblich mehr ausgesagt werden könnte. 


Eichung der Apparatur. Die Eichkurve der Abb. 2 ist auf folgende 
Weise gewonnen. Zwei Paraffinölgasometer wurden mit Luft von ver- 
schiedenem CO,-Gehalt gefüllt. Bei dem Eichpunkt unten links enthält 
z. B. der eine Gasometer 4,80% CO,, der andere 4,785% CO, (bestimmt 
mit dem Apparat von PETTERSON!). Die Hitzdrahtdüse wurde aus der 
übrigen Versuchsapparatur herausgenommen und die beiden Luftproben 
wurden gleichzeitig getrennt voneinander über die beiden Hitzdrähte 
mit 60 ccm pro Minute geleitet. Dabei ergab sich ein Ausschlag von 5 mm. 
Im folgenden wurde die eine Probe von 4,800% CO, unverändert weiter- 
benutzt, die andere aber wurde schrittweise immer weiter mit gewöhn- 
licher Luft verdünnt, so daß die prozentische Differenz an CO, größer 
wurde. So ergaben sich die Eichpunkte (@). Bei einer zweiten ähnlichen 
Versuchsreihe (a) enthielt die CO,-reichere Probe bei jedem Versuch 
0,85% CO,, die andere schrittweise weniger. Die Eichkurve ist die gleiche. 
Es ergibt sich also für eine bestimmte Prozent-CO,-Differenz stets der 
gleiche Ausschlag, gleichgültig wie hoch der Absolutgehalt an CO, in 
den beiden Proben ist. Besonders wichtig ist schließlich, daß sich eben- 
falls die gleiche Eichkurve ergibt, wenn neben dem CO,-Gehalt auch der 
O,-Gehalt durch Assimilation in der Vergleichsprobe geändert ist: Ver- 
suchsreihe (©). Darauf ist schon oben ausführlich eingegangen worden. 

Für die Betrachtung der Kurven bleibt also zu merken, daß in den 
Originalen 1cm Ordinatenhöhe 0,030% CO,-Differenz bedeutet. Für den 
Druck sind die Photogramme etwas verkleinert. Abb. 18 und 19 auf 
2/,, alle anderen auf */,,. Übrigens sind die Absolutwerte der Assimi- 
lation im folgenden ohne Bedeutung. Es wurden daher auch keine 
Trockengewichts- oder Chlorophylibestimmungen der Algen ausgeführt. 


ı Firma Blackmann und Burger, Berlin N 24. 
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1. Die Abhängigkeit der Lichtausbeute von der Intervall-Länge. 

Die Abb. 11, 12 und 13 zeigen 3 Beispiele fiir die Assimilationsleistung 
von Hormidium und Stichococcus in intermittierendem Licht. Der Hell- 
Dunkelrhythmus wurde ge- 
wöhnlich von 5:5 Sek. bis zu a £ Lh 
60 : 60 Min. variiert, die Licht- PT | 
stärke betrug in allen Fällen : 
1500Lux. Auf der Abszisse ist 
die Intervall-Länge in einem / 
logarithmischen MaBstab ange- - \ / 
geben. Die Assimilation wurde WI D 
mit dem VAN DER Paauwschen 
Apparat gemessen. Die Ordi- 7 5 1 260 DA 
naten stellen die Assimilations- Sek. log Intervall-Länge 
leistung, d.h. den Überschuß Abb. 11. Assimilationsleistung von Hormidium 
der Assimilation über die At- fchiedener Interrall-Länge. 19,6°C. 1500 Lux. 
mung für 1 Stunde Licht + 
1 Stunde Dunkelheit in relativen Einheiten dar. Man erkennt, daß in 
der Gegend von 1—5Min. ein deutliches Minimum der Leistung liegt. 
Dieser grundsätzliche Verlauf der Leistungskurve wurde in 25 Versuchs- 
reihen ausnahmslos bestätigt 






























































gefunden. Abb. 12 ist hier 

angeführt, weil sich in ihr %-7--1----7-77 2 
ein 2. Minimum bei 10 Min. » / 
Intervalldauer zeigt. Diese À 9 

Tatsache wurde allerdings § 

nur 2mal festgestellt. Ein à / 

Meßfehler kommt dafür bei 3” N 

der Genauigkeit des VAN DER N ® / 
PaauwschenVerfahrens nicht zy 

in Betracht (s. o. unter Me- 28 3 RL, = 
thodik). Ob wir darin eine log interroge 

Parallele zu dem 2. Minimum 82.12, Aeimitetionieiatng von Hormis fa 
in der Entwicklungsgeschwin- Intervall-Länge. 20,0° C. 1500 Lux. 


digkeit, das GARNER und AL- 

LARD vielfach fanden, sehen dürfen, muB allerdings einstweilen dahin- 
gestellt bleiben. Erst durch zahlreichere Messungen in der fraglichen 
Intervallgegend ließe sich darüber Klarheit schaffen. Im rechten Kurven- 
ast nähern sich die Assimilationsleistungen einem Grenzwert für das unend- 
lich lange Intervall. Abb.14 zeigt, daß eine Verlängerung der Beleuch- 
tungsintervalle über 1 Stunde hinaus die Assimilationsleistung nur noch 
unbedeutend steigert. Es erschien daher zweckmäßig, diesen Grenzwert 

43* 
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für „unendlich langes Intervall“ als Bezugswert 100 für die Assimi- 
lationsleistung zu wahlen, wie es die Kurven zeigen. Man erhält ihn aus 
den Assimilations- und Atmungswerten für Dauerlicht bzw. Dauerdunkel- 
710 heit. Wenn etwa die Assimila- 
tion pro Stunde bei kontinuier- 
lichem Licht +50 relative Ein- 


fl \ EPA heiten beträgt und die Atmung 
8 
3 











fiir kontinuierliche Dunkelheit 
æ in der gleichen Zeit —5 relative 
Einheiten, so ergibt sich für 
1 Stunde Licht + 1 Stunde 









































i Dunkelheit ein Assimilations- 
— überschuß von 45 relativen Ein- 
Mg DET ua — heiten, der als Assimilationslei- 
log Intervall-Länge stung fiir unendlich langes Inter- 
Abb. 13. Assimilationsleistung von Stichococcus yal] bezeichnet wurde. 
bacillaris in intermittierendem Licht von ver- 
schiedener Intervall-Lange. 20,7°C. 1500 Lux. Es ist schwierig, der Intervall- 


Lange Unendlich einen Abszissenwert 
zuzuordnen. Trotz des logarithmischen MaBstabes miiBte er unendlich weit rechts 
liegen. Aus Gründen der Anschaulichkeit wurde der Leistungswert für Unendlich 
bei der Abszisse 30 Stunden eingezeichnet und im iibrigen ohne Zeitangabe als 
punktierte waagerechte Linie eingetragen. 

Tabelle 2 zeigt einen Ausschnitt aus einem Ver- 
































= 105) suchsprotokoll. Eine Schwierigkeit bei der Durch- 
PE ARS 20 Zu _| führung der Versuche liegt darin, daß bei der langen 
8 om Versuchsdauer — für jeden Kurvenpunkt braucht 
N 35] man etwa 5 Messungen, d.h. eine Stunde — Akti- 
È he vierungs- und Ermiidungserscheinungen auftreten. 
“mM. 1 SJ © Es ist deshalb nôtig, zwischen die Bestimmungen 
ae Sas für die einzelnen Intervall - Längen stets wieder 

Abb. 14. Assimilationsleistung Kontrollmessungen einzulegen. Es scheint zuerst 


Stichococcus u i . F . 
son. Sliccoceus. Baellar ‘von das Gegebene, zur Kontrolle immer wieder Assi- 


verschiedener Intervall-Länge. milation und Atmung in kontinuierlichem Licht 
21,1°C. 1500 Lux. bzw. kontinuierlicher Dunkelheit, und daraus den 
Leistungswert für unendliches Intervall zu bestim- 

men. Das ist aber sehr zeitraubend, da für die Assimilations- und Atmungsmessung 
je eine Stunde nötig ist. Jede Kontrolle würde also dann 2 Stunden dauern. 
Praktisch wurde deshalb folgendermaßen verfahren: Während des Versuches diente 








die Assimilati für das Einminutenintervall, die (in nur einer Stunde) 
immer wieder bestimmt wurde, als Kontrollwert; und erst für die endgültige Dar- 
stellung wurden alle Assimilati ungen auf den Bezugswert Assimilations- 





leistung für unendliches Intervall = 100 "umgerechnet. 


Auch der linke Kurvenast steigt nicht unbegrenzt, wie Abb. 15 zeigt. 
Er erhebt sich allerdings weit über die Leistung bei sehr langen Inter- 
vallen. Von 0,06 Sek. an abwärts steigt aber die Leistungskurve nur 
noch unbedeutend. Die Dunkelzeiten haben die Größenordnung der 
BLacKMAN-Reaktionszeit erreicht. Wenn aber während der BLACKMAN- 
Reaktionszeit oder noch kürzerer Zeiten das Licht ausgeschaltet ist, so 
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Tabelle2. Aus Versuch 21. 10.8.371. Stichococcus bacillaris. 6 Wochen alte 
Kultur am Ostfenster. 20,70°C. 1500 Lux. Assimilation bei 
verschiedener Intervall-Länge. 


















































Assimilationsleistung 
Intervall- - Pipetten- ott. Asai - in % : in % 
Lange | Zeit | stand beso iomin| Mittel | milations, | der don | der Assi 
(cmm) für leistung | leistung 
5’ L. + 5 D. | für 1’ Int. |für © Int. 
1 Min. 920 629 (63)2 
930 680 51 
940 731 51 51,3 51,3 100 74,2 
950 783 52 
5 Min. 10% 271 > 
1050 325 54 
1100 379 54 
1110 432 53 53,7 53,7 1093 80,8 
11” 486 54 
1 Min. 1120 522 |.(36) 
1140 568 (46) 
1150 617 49 
1200 666 49 48,7 48,7 100 74,2 
1210 714 48 
10 Min. 1220 185 a 
1240 302 58,5 
1300 413 55,5 56,8 56,8 1173 85,7 
1320 526 56,5 
1 Min. 1330 251 an 
134 295 (44) 
1350 343 48 
1400 393 50 49,0 49,0 100 74,2 
1410 442 49 
Dauer- 1440 076 _ 
dunkel 1450 069 7 
1500 061 ii LOS 
1510 138 (77) Pr u für 1 Std.| für 1 Std. 
152 271 (133) © À at > 1293 95,6 
= || 15% | 408 | 137 = | S| 8 
8 Sl 150] 548 | 140 das!) ı 
£ 150 | 687 139 ea les ge 
S 1600 823 136 = oi 
- 1610 846 (23) 25 [TZ IS] für oo | für o 
B — || 16% 837 8 30 iso |" 135° | 100,0 
a £ || 16% | 829 | —8 2: | | 
- £8)] 16] 820 | —9 8 2 | & 
À || 16% 812 | —8 37 | = 
1700 805 4 3 








1 Die Messungen für das 5 sec. und 2,5 Min.-Intervall sind hier, um zu kürzen, 
nicht aufgeführt. 
2 Die geklammerten Werte sind wegen der Trägheit der Pufferumstellung nach 


Beleuchtungswechsel ungültig. 
8 100% um 11° — 49,4; um 1300 — 48,8; um 16° — 48,0; um 179° — 47,3. 
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Tabelle 2 (Fortsetzung). 





Assimilationsleistung 











„| Os-Aus- Assi- in % % 
Intervall- | Zeit —— one Mittel | milations- der Asal- ny 
Lange (cmm) 10Min. überschuß | milations-| milations- 
(cmm) für leistung | leistung 
5’ L. + 5 D. | für 1° Int. [für co Int. 
{| im] 05 — = 
. Shire] 0ı (66) # 
s S|[ im] 29 | 138 52 
[17e | 354 | 135 [5 121,5:| 90,0 
e Eyjim| 37 (23) l 
3 | 17 | 368 | —9 8 
1800 360 —8 © 
1 Min. 1810 107 — 
18% | 150 (43) 
18% 196 46 
18% 243 47 46,7 46,7 100 74,2 
185 290 47 























wird dadurch die Assimilation gar nicht beeinfluBt. Man kann also — 
bei gleich langen Licht- und Dunkelintervallen — die Hälfte des Lichtes 
sparen, oder umgekehrt, wenn man die Assi- 
| milationsleistung auf eine bestimmte Licht- 





menge bezieht, erreicht man eine Leistung 
| von 200% derjenigen bei kontinuierlicher 





Beleuchtung?. 
Im ganzen ergeben die beschriebenen Ver-- 
suche eine Abhängigkeit der Assimilations- 
leistung von der Intervall-Länge und ein aus- 
geprägtes Minimum für 1—5 Min. 
\ Versuche mit Laubblättern (Impatiens 
parviflora, Vitis vinifera, Ampelopsis spec., 
Hedera helix) ergaben ebenfalls ein Leistungs- 
\ minimum bei etwa 5 Min. Intervall - Lange, 
aber die Kurven zeigten außerordentlich 
große Unregelmäßigkeiten, die wahrscheinlich 
auf Spaltöffnungsreaktionen beruhen. Nach 
der völlig eindeutigen Reaktion der Algen 
war es überflüssig, den Verhältnissen bei den 
GOMS  G06 0205 5%k Laubblättern näher auf den Grund zu gehen. 
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ASSIMHOTORSIESTUNG 
































los Istervall-Länge 2. Die unmittelbare Messung der Induktions- 
Abb: 15. | See 2 
zu leistung  vorgänge. 
Hormidi flaccidum i à D " d 
intermittiosendem Licht von Während die bisherigen Versuche im 


verschiedener Intervall-Länge. wesentlichen Bestätigungen der alten WaR- 


20,5°C. 1500 Lux. 
1 Siehe Fußnote 3 auf S. 661. 
2 Wenn die Lichtzeiten sich zu den Dunkelzeiten verhalten wie 1:4, so kommt 
män auf eine Leistungssteigerung von 400%. Vgl. Emerson und ARNOLD (1932). 
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BuURGschen Messungen enthalten, folgt nun die mit der Hitzdrahtmethode 
erhaltene Darstellung der Anlauferscheinungen. Versuchsobjekt war stets 
Stichococcus. 

a) Der Grundtypus des Kurvenverlaufes. Abb. 16d stellt eine Assimi- 
lationskurve dar, in der alle wesentlichen Merkmale der Induktions- 
erscheinungen enthalten sind. Der Typus kann durch 65 weitere Original- 
kurven bestätigt werden. Die Algen waren 16 Min. verdunkelt gewesen 
und wurden dann mit 5000 Lux belichtet. Der Beginn der Beleuchtung 
und ihr Ende sind durch die in der Methodik beschriebenen Lichtsignale 
(senkrechter Strich) angegeben. Über die eingezeichnete Null-Linie vgl. 
S. 655. Man sieht, daß die CO,-Aufnahme unmittelbar nach der Belich- 
tung noch etwa 5—6 Sek. unmerklich ist, dann aber rasch ansteigt. Im 
weiteren Verlauf der Assimilationskurve geschieht nun etwas Uner- 
wartetes. Die Kurve fällt nach etwa 20 Sek. wieder ab, bald jedoch 
setzt ein neuer nun deutlich langsamerer Anstieg ein, der fast linear ist 
und bemerkenswerterweise bei allen Versuchen, wenn man ihn rück- 
wärts verlängert denkt, durch den Nullpunkt geht. Etwa 1—1,5 Min. 
nach dem Beleuchtungsbeginn hat die CO,-Absorption einen gewissen 
Höchstwert erreicht. Es folgt nun noch einmal ein schwächerer Rück- 
gang, nach welchem die CO,-Aufnahme schließlich, 4—5 Min. nach 
Belichtungsbeginn, auf ihrem endgültigen Wert ankommt. 

Bei Verdunkelung fällt die Assimilationskurve innerhalb 1 Min. auf 
den Atmungswert zurück, und zwar, wie gleich hier bemerkt sei, unab- 
hängig von den vorausgegangenen Temperatur- und Lichtverhältnissen. 

Diese Anstiegskurve konnte je nach den Versuchsbedingungen, 
Temperatur und insbesondere Zeit der Vorverdunkelung, in ihren Ver- 
hältnissen erheblich verschoben sein; abgesehen von Versuchen mit 
Blausäurevergiftung ließen sich aber die beschriebenen Einzelstücke 
immer wieder erkennen (Einzelheiten s. unten!)!. 

Der Verlauf der Kurven zeigt uns also, daß die Assimilation nach 
Einschalten des Lichtes nicht gleichmäßig ansteigt, sondern daß der Anstieg 
2mal durch einen Rückgang unterbrochen wird. 

Die absolute Höhe der beiden Maxima wie auch die absolute Tiefe 
der ihnen folgenden beiden Minima läßt sich aus den Kurven leider 
nicht ablesen. Denn infolge der Trägheit der Apparatur tritt eine gewisse 
Verwischung der Höchst- und Tiefstpunkte ein. Auch der Zeitwert der 
einzelnen Kurvenpunkte ist durch die Registrierung natürlich mehr oder 
weniger beeinflußt. Die 5—6 Sek. Wartezeit nach dem Lichteinschalten 
gehen indessen nicht auf Rechnung der Apparaturträgheit. Das folgt 
freilich nicht aus den experimentellen Einzelkurven, da diese im Anfang 


1 Die Kurven zeigen zum Teil eine unangenehme Schwankung, die besonders 
die Erkennung des zweitenMinimums erschweren kann. Es hat sich später heraus- 
gestellt, daß diese Schwankungen bei windigem Wetter durch Luftdruckstöße 
innerhalb des geschlossenen Zimmers entstehen. 
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verzerrt sind (vgl. S. 656), wohl aber daraus, daB unter bestimmten Be- 
dingungen (kurze Vorverdunkelung) die Assimilationskurve sofort nach 
Belichtung zu steigen beginnt, wie z. B. Abb. 16f zeigt. Das erste Maxi- 
mum und erste Minimum werden verspätet angezeigt, die übrigen Kurven- 
bewegungen aber kann man wegen ihrer Langsamkeit ohne weiteres 
als wirklich betrachten. Bei dem schnellen Abfall bei Verdunkelung fällt 
die Trägheit aber wieder sehr ins Gewicht. Da die Einstellzeit 20 Sek. 
betragt, so ist die Dauer des Abstieges nicht wie angezeigt etwa eine 
Minute, sondern tatsächlich nur etwa 1/, Min. 

GAFFRON hat 1935 mitgeteilt, daB in den ersten Minuten nach Be- 
lichtungsbeginn unter Umständen eine starke Verschiebung des Quo- 
tienten CO,:0, eintreten kann. Die Frage nach der Richtigkeit dieser 
Behauptung ist für die Erklärung der Induktionsvorgänge sehr wichtig. 
Da die Hitzdrahtapparatur nur die CO,-Aufnahme registriert, wurden 
deshalb zur Ergänzung noch einige diesbezügliche Versuche mit dem 
VAN DER Paauwschen Apparat ausgeführt. Ich brachte dazu in beide 
Kammern des Apparates statt der 20 ccm Pufferlösung je 20 cem Queck- 
silber und beleuchtete beide Gefäße mit 1000 Lux. Im Versuchsgefäß 
befand sich ein Hormidium-Film in Luft von etwa 5% CO,. Wenn unter 
diesen Bedingungen beim Belichten eine Verschiebung von CO,/O, ein- 
getreten wäre, hätte sie sich durch eine Druckänderung am Manometer 
erkennbar machen müssen. Tabelle 3 zeigt das Ergebnis des Versuches. 
Man erkennt, daß in den ersten Minuten nach dem Einschalten von einer 
Verschiebung des Quotienten CO,/O, nicht die Rede sein kann. Die 
Volumzunahme von lcmm, die übrigens unmittelbar nach dem Ein- 
schalten eintrat, nicht erst im Verlauf der Minute 12% 12%, kann 
wahrscheinlich auf Rechnung der Erwärmung der Algen durch die Licht- 
absorption geschrieben werden, denn sie tritt in genau der gleichen Weise 
auch auf, wenn statt der Algen grünes Fließpapier in die Kammern 
gebracht wird. Unter normalen Verhältnissen haben wir also keinen 
Grund, während der Anlaufvorgänge eine größere Verschiebung des 


Tabelle3. Assimilationsbeginn bei Hormidium flaccidum. (Zur Frage nach 
der Änderung des assimilatorischen Quotienten.) 19,5°C. 1000 Lux. 

















Volumen- Volumen- 
Pipetten- Pipetten- rung 
Zeit tend ns = Zeit stand a 
(mm?) (mm?) (mm?) (mm?) 
1157 230 1204 230 +1 
1158 230 0 12% 230 0 
115 229,5 — 0,5 1296 230 0 
120 229,5 1207 230 0 
1201 229 —0,5 1208 230 0 
1202 229 0 12% 232 +2 
129% 229 0 1210 233,5 +1,5 








* Beleuchtungsbeginn 12%. 
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Assimilationsquotienten anzunehmen. Bei den anaeroben Verhältnissen 
von GAFFRON mag dies allerdings wohl anders gewesen sein. Auch 
sehr kurzfristige Schwankungen (innerhalb einer Minute) können hiernach 
nicht ausgeschlossen werden. Darauf wird bei der Besprechung der Ver- 
suchsergebnisse zurückzukommen sein. 

b) Einfluß der Vorverdunkel d Wurden bei einer konstanten 
Beleuchtungsdauer von 5 Min. die daswischenliegenden Dunkelperioden 
verschieden lang gemacht, so war das Bild der Assimilationskurven bei 
der Wiederbelichtung je nach der Dauer der voraufgegangenen Ver- 
dunkelung ganz verschieden. Abb. 16 zeigt in den 3 senkrechten Reihen 
die Assimilationsanstiege nach 16 Min., 4 Min. und 1 Min. Verdunkelung 
für verschiedene Lichtintensitäten (4 horizontale Reihen). Der erste 
steile Anstieg war in allen Fällen der gleiche; der zweite Anstieg aber 
war um so langsamer, je länger die Vorverdunkelung gedauert hatte; 
dadurch wurde in diesem Fall das erste Minimum besonders deutlich. 
Das gilt für alle Lichtintensitäten. 

Das zweite Minimum verhielt sich genau entgegengesetzt wie das 
erste; es wurde um so deutlicher, je kürzer die Vorverdunkelung war, 
wie die Versuchsreihe mit 10000 Lux besonders auffällig zeigt. 

Die endgültige Konstanz schließlich wurde nach kurzer Verdunke- 
lung schneller erreicht als nach langer Verdunkelung. Alle diese Ver- 
hältnisse wurden durch eine große Zahl weiterer Versuche bestätigt und 
treten bei der Betrachtung der Gesamtzahl der Diagramme noch wesent- 
lich überzeugender in Erscheinung als in der Auswahl der Abb. 16. 

c) Einfluß der Lichtintensität. Die im vorigen Abschnitt beschrie- 
benen Versuche: Messung des Assimilationsverlaufes nach verschieden 
langer Dunkelzeit (16 Min., 4 Min., 1 Min.) bei stets gleicher Lichtzeit 
(5 Min.) wurden, wie gesagt, mit der gleichen Algenprobe bei verschie- 
denen Lichtintensitäten ausgeführt (10000, 5000, 2700, 1350 Lux). 
Abb. 16 sei nunmehr in dieser Hinsicht betrachtet. Wie nicht anders zu 
erwarten, war der konstante Endwert der Assimilation um so höher, 
je stärker die Lichtintensität war. Die an den Kurven abzulesenden 
Assimilationshöchstwerte für jede Lichtintensität geben die bekannte 
Lichtkurve der Assimilation. Im übrigen aber zeigen die Versuche eine 
Abhängigkeit der Kurvenform von der Lichtintensität. 

Das erste Minimum wurde mit abnehmender Beleuchtungsintensität — 
besonders im Verhältnis zum endgültigen Assimilationswert — ausge- 
prägter, das zweite Minimum dagegen verschwand, wenn die Licht- 
intensität abnahm. Beide Erscheinungen waren unabhängig von der 
der Belichtung voraufgehenden Verdunkelungszeit. Außerdem hat die 
Lichtintensität einen erheblichen Einfluß auf die Dauer des Gesamt- 
anstieges, was sich vor allem nach längerer Vorverdunkelung äußert. 
Er braucht nach 16 Min. Dunkelheit bei 10000 Lux 5 Min., bei 1350 Lux 
nur nach 1,5 Min. 
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d) Die Abhängigkeit von der Temperatur. In einer weiteren Versuchs- 
reihe wurde ein ausgesprochener Temperatureinflu8 auf die Kurvenform 
festgestellt. Abb. 17 zeigt für eine Lichtintensität von 5000 Lux und 
die üblichen Vorverdunkelungszeiten (16 Min., 4 Min., 1 Min.) zwei 
Versuchsreihen bei 13°C bzw. 25°C, angestellt mit derselben Algenprobe. 
Man erkennt zuerst die schon beschriebene Abhängigkeit von der Vor- 
verdunkelung wieder. Außerdem sieht man — was selbstverständlich 
ist —, daB bei hoher Temperatur mehr assimiliert wird als bei niedriger. 
Qo ist etwa = 2*. Im übrigen sind die einzelnen Phasen des Anlauf- 
vorganges bei tiefer Temperatur zum Teil stark in die Länge gezogen. 
Nach 16 Min. Dunkelzeit ist der zweite Anstieg bei 25°C nach etwa 
50 Sek. beendet, bei 13°C dauert er dagegen etwa 130 Sek. Dadureh 
und durch die geringere Hôhe des Gesamtanstieges erscheint das erste 
Minimum bei der niedrigen Temperatur besonders schön ausgeprägt. Der 
erste Anstieg scheint weniger betroffen zu sein als der zweite, insbesondere 
erweist sich seine Höhe als unabhängig von der Temperatur. 

Besonders bemerkenswert ist das Verhalten bei niederer Temperatur 
nach kürzerer Verdunkelung. Nach 4 Min. Dunkelheit ist bei 25°C das 
erste Minimum nur schwach angedeutet, dann steigt die Kurve noch 
erheblich weiter und wird, ohne daß ein zweites deutlich bemerkbar 
wäre, konstant. Bei niederer Temperatur ist der erste Anstieg mindestens 
ebenso rasch, außerdem größer; nach einem flachen ersten Minimum 
führt der zweite Anstieg kaum höher als der erste; dann folgt noch ein 
flaches aber deutliches zweites Minimum. Was insgesamt an dem ganzen 
Temperaturversuch auffällt, daß nämlich in der Kälte das erste Maximum 
im Verhältnis zum Gesamtanstieg viel höher liegt als in der Wärme, 
erscheint hier mit größter Deutlichkeit. Das zweite Maximum wird 
scheinbar fast genau so rasch erreicht wie bei hoher Temperatur. Bei 
diesen schnellen Vorgängen ist aber die Einstellzeit der Apparatur von sehr 
erheblicher Bedeutung. Nach dem steilen Anstieg bei 24° C ist die Ver- 
spätung der Registrierung viel erheblicher als bei dem flachen Anstieg 
bei 14° C (vgl. Abb. 10 und die dort besprochenen Regeln für die Kurven- 
auswertung). Tatsächlich lag also auch bei 4 Min. Vorverdunkelung 
sicher eine noch stärkere Verzögerung des zweiten Anstieges bei tiefen 
Temperaturen vor, als in der Kurve angedeutet ist. Genauere Werte 
ließen sich auch bei mehrfacher Wiederholung der Versuche, die übrigens 
alle zu wiederholten Malen mit dem stets gleichen Ergebnis durchgeführt 
wurden, leider nicht erfassen. 

Nach nur einer Minute Vorverdunkelung ist wie immer das erste 
Maximum ganz verwischt, das zweite aber zeitlich zusammengedrängt, 
so daß es deutlicher erscheint. Es ist aber bemerkenswert, daß die Regel, 
daß das zweite Minimum mit kürzerer Vorverdunkelung deutlicher 

* In anderen Versuchen bei 750 Lux, wo die Lichtintensität die Rolle des 
begrenzenden Faktors übernahm, war Q,, kleiner als 2. 
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wird, bei 25° C anscheinend nicht mehr gilt, während sie bei 19° C (Abb. 16) 
wie auch bei tieferer Temperatur durchaus zutrifft. Ubrigens gilt auch 
hier nach 1 Min. Vorverdunkelung wieder, daB von einer Verlangsamung 
des ersten Anstieges bei 13°C keine Rede sein kann. 
Zusammenfassend ergeben sich also folgende empirische Regeln: 
1. Die Hohe des ersten Anstieges ist, absolut gemessen, unabhängig von der 
Temperatur, bezogen auf den endgültigen Assimilationswert ist sie bei 
niederer Temperatur viel größer als bei hoher. Die Geschwindigkeit des 
ersten Anstieges wird nach 16 Min. Verdunkelung nur sehr wenig, nach 





Abb. 18. Anstieg und Abfall der CO,-Aufnahme nach Belichtung bzw. Verdunkelung bei 
Vergiftung mit 1/1000 n KCN. Stichococcus bacillaris. 20,0°C. 5000 Lux. 


kürzerer Verdunkelung überhaupt nicht nachweisbar durch Temperatur- 
erhöhung gesteigert. 2. Der zweite Anstieg ist sehr deutlich temperatur- 
abhängig. Er benötigt bei 13°C etwa 2,5mal so viel Zeit wie bei 25°C. 
3. Das zweite Minimum erscheint bei niedriger Temperatur zeitlich in die 
Länge gezogen, aber tiefer ausgeprägt als bei hoher Temperatur. 

e) Einfluß einer Blausäurevergiftung. Abb. 18 bringt eine Assimila- 
tionskurve von Algen, die 3 Stunden vor Versuchsbeginn mit 1:1000 n 
KCN vergiftet wurden. Vor Belichtungsbeginn lagen 16 Min. Dunkel- 
heit. Es zeigen sich sehr auffällige Unterschiede gegenüber den bis- 
herigen Bildern. Die erste Zacke fehlt vollkommen, die Assimilation 
beginnt ohne weiteres mit einem linearen Anstieg. Auch von späteren 
periodischen Bewegungen der Kurve ist nichts zu spüren. Besonders 
bemerkenswert ist der Abfall der Kurve bei Verdunkelung. Bislang hatte 
sich dieser Abfall als vollkommen unabhängig von Belichtung und Tem- 
peratur erwiesen und dauerte in der Registrierung stets eine Minute, 
in Wirklichkeit also etwa 30—40 Sek. Nach Blausäurevergiftung zeigen 
die Kurven eine Dauer des Assimilationsabfalles von 3 Min., d.h. er 
dauerte tatsächlich 150 Sek. Es ist also eine Verlangsamung auf etwa 
das 4fache eingetreten. Diese Versuche litten unter einer Schwierig- 
keit. Die Blausäure wurde von dem die Assimilationskammer durch- 
strömenden Luftstrom fortgeführt, so daß ihre Konzentration nur zu 
Anfang des Versuches bekannt war. Nachher nahm sie in unkontrollier- 
barer Weise ab. Trotzdem konnte der beschriebene Einfluß der Ver- 
giftung in weiteren Versuchen bei verschiedenen Temperaturen immer 


wieder bestätigt werden. 
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Anhang: Verhalten von Laubblättern. 

AnschlieBend an die beschriebenen Messungen, die alle mit der ein- 
zelligen Alge Stichococcus bacillaris ausgeführt wurden, sei noch kurz 
im Hinblick auf künftige Fragestellungen ein einzelner Versuch mit 
einem abgeschnittenen 
Laubblatt von Coleus 
mitgeteilt. Der Ver- 
such wurde nach 8stün- 
diger Verdunkelung be- 
gonnen, darauf folgten 
bei 10000 Lux 6 Min. 
Licht, 2 Min. Dunkel- 20 
heit, 2 Min. Licht 
20 Min. Dunkelheit. Die Abb.19. Gang der CO,-Aufnahme durch ein Laubblatt von 


ae = Coleus. Belichtung von À bis B und C bis D (10000 Lux). 
Assimilationswerte 19,9° C. 


während dieser Periode 

wurden jedoch nicht registriert, da die Trocknung versagte. Dann folgten 
5 Min. Belichtung, 2 Min. Dunkelheit, 2 Min. Licht und schließlich wieder 
Dunkelheit. Abb. 19 gibt die aufgezeichnete Assimilationskurve. Es sollte 
nur zur Orientierung festgestellt werden, ob auch hier die Induktion vor- 
handen ist und nach kurzer Verdunkelung rascher ist als nach längerer. 
Tatsächlich war das der Fall, wie die Kurve zeigt. Von einem wellen- 
förmigen Anlauf ist dagegen nichts zu sehen. Während des ganzen Ver- 
suches waren die Spaltöffnungen vollständig geschlossen. 














II. Besprechung der Vérsuchsergebnisse. 


Wie der erste Teil der beschriebenen Versuche zeigt, gibt es in der 
Tat ein Minimum der Lichtausnutzung für eine Intervall-Länge von der 
Größenordnung 1Min. Damit sind die Angaben WARBURGs (1928) 
bestätigt, der aus seinen Versuchen dann theoretisch die Existenz einer 
Induktionsperiode gefolgert hat, ohne jedoch den unmittelbaren experi- 
mentellen Beweis dafür erbracht zu haben. WARBURG hat eine direkte 
Messung des Assimilationsanlaufes, etwa durch fortlaufendes Ablesen 
der Druckzunahme in seiner Manometerapparatur, abgelehnt, und zwar 
mit dem berechtigten Hinweis, daß dadurch nicht die Assimilation selbst, 
sondern der durch Diffusionen in Plasma, Zellwand und umgebendem 
Wasser gebremste äußere Gaswechsel der Pflanzen dargestellt würde, 
ganz zu schweigen von der Trägheit der Puffereinstellung. 

Wenn man indessen den WarBurGschen Einwand in Kauf nimmt, so 
geben doch die registrierten, unmittelbaren Induktionskurven eine Menge 
neuer Auskünfte über die Vorgänge, die sich bei Beginn der Assimilation 
nach vorhergehender Verdunkelung abspielen. Man darf dabei natürlich 
nicht ohne weiteres die registrierten Kurven, die die CO,-Aufnahme durch 
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die Pflanzen angeben, als zeitlichen Gang der Photosynthese ansehen. 
Im stationären Endzustand müssen freilich Sauerstoffausscheidung, 
CO,-Verbrauch durch Assimilation und CO,-Diffusion in die Zelle, die in 
unseren Versuchen gemessen wird, gleich groß sein. Bei den Induktions- 
vorgängen innerhalb der ersten Minuten nach Belichtungsbeginn ist das 
aber sicherlich nicht der Fall. Es ist überhaupt wohl nicht sinnvoll, hier 
von der Geschwindigkeit der Assimilation schlechthin zu reden, sondern 
es müssen CO,-Verbrauch, O,-Ausscheidung und CO,-Aufnahme durch 
Diffusion getrennt betrachtet werden. Eine erhebliche Verschiebung 
des Quotienten CO,:0, kommt zwar während des Induktionsvorganges 
nicht in Frage, wie durch besondere Versuche nachgewiesen wurde; 
rasche Änderungen, die sich innerhalb einer Minute wieder ausgleichen; 
sind aber nicht ausgeschlossen. Eine weitere Klärung kann daher nur 
erreicht werden, wenn es gelingt, die Sauerstoffausscheidung mit der 
Kohlensäureaufnahme gleichzeitig zu messen. 

Das erste wesentliche Ergebnis unserer Versuche ist, daß eine Induk- 
tionsperiode der Assimilation unmittelbar beobachtet wurde. Der Ab- 
fall der registrierten Kurven bei Verdunkelung zeigt unter Berück- 
sichtigung der Apparaturträgheit, daß die Zeit des Diffusionsausgleiches 
höchstens 30 Sek. dauert. Der Anstieg der CO,-Aufnahmekurve, deren 
Einzelheiten zunächst unberücksichtigt bleiben mögen, dauert z.B. 
nach 16 Min. Vorverdunkelung einige Minuten. Die Existenz der Induk- 
tion steht damit zweifelsfrei fest. Es sei dazu betont, daß die bisherigen 
Versuche, die zu der Annahme einer Induktion geführt haben, stets von 
der Bestimmung der Sauerstoffausscheidung durch die Zellen ausgingen, 
während die hier mitgeteilten Messungen die Kohlensäureaufnahme 
angeben. Beide Methoden führen also zum gleichen Ergebnis. 

1935 hat allerdings GAFFRON bei Assimilationsversuchen an Algen, 
die längere Zeit unter anaeroben Bedingungen gehalten worden waren, 
ein sofortiges Einsetzen der Assimilation in voller Größe beobachtet. 
Er hat daraus verallgemeinernd geschlossen, daß eine Induktionsperiode 
überhaupt nicht besteht. Später (1936) hat GAFFRON selbst dann aber 
mitgeteilt, daß diese Verallgemeinerung nicht statthaft ist, sondern 
daß sein erster Befund auf die besondere Vorbehandlung zurückzu- 
führen ist. 

Für niedere Lichtintensitäten, d.h. wenn die Assimilation der Licht- 
intensität proportional ist, hatte WARBURG (1928) eine Induktion nicht 
nachweisen können. Es folgt aber aus unserer Abb. 16, daß sie auch dort, 
wenn auch nicht so ausgeprägt, vorhanden ist. 

Unmittelbar gezeigt ist weiterhin in den hier beschriebenen Versuchen, 
daß die Induktion — insbesondere bei höherer Lichtintensität — um so 
länger dauert, je länger die Vorverdunkelung war (wobei wiederum zu- 
nächst von Einzelheiten abzusehen ist). Geht die Dauer dieser Vorver- 
dunkelung über 15 Min. hinaus, so bringt das allerdings keinen weiteren 
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Erfolg. (Für Chlorella ist die entsprechende Zeit bis zur Einstellung des 
Dunkelgleichgewichtes nach WARBURG 5 Min.) 

Die beiden Tatsachen der Existenz einer Induktion und der Abhängig- 
keit ihrer Dauer von der Vorverdunkelung ermöglichen nun ein volles 
Verständnis des Ausgangsversuches von GARNER und ALLARD und der 
Beziehungen zwischen Lichtausbeute der Assimilation und Intervall-Länge. 
Wäre die Induktion unabhängig von der Vorverdunkelung, so müßte die 
Lichtausbeute mit abnehmender Intervall-Länge immer weiter sinken, 
da während des Assimilationsanlaufes eine Menge der eingestrahlten 
Energie verloren geht, und da dieser Verlust um so häufiger auftritt, 
je öfter die Gesamtlichtzeit unterteilt wird. Andererseits aber ist die 
Induktion um so kürzer und damit der Energieverlust um so kleiner, 
je kürzer die Intervalldauer ist. Es wirken also mit abnehmender Intervall- 
länge 2 Faktoren gegeneinander: Die Zahl der Verluste wird immer 
größer, aber der Betrag eines einzelnen dieser Verluste wird immer kleiner. 
Oberhalb von 15Min. Intervalldauer spielt allerdings nur der erste 
Faktor eine Rolle, die Ausbeute wird mit abnehmender Intervall-Länge 
auf jeden Fall kleiner. Unterhalb einer Minute spielt der Verlust durch 
Induktion keine Rolle mehr, und außerdem tritt bei noch kürzeren Inter- 
vallen schon der besprochene Einfluß der BLACKMAN - Reaktionszeit 
auf: Die Ausbeute steigt wieder. Dazwischen liegt ein Minimumgebiet 
der Ausbeute, in dem sich die Abnahme der Verlustgröße und die Zu- 
nahme der Verlusthäufigkeit (beiabnehmender Intervall-Länge) mehr oder 
weniger die Waage halten. Die Messungen der Entwicklungsgeschwindig- 
keit und der Assimilationsausbeute zeigen, daß in dem fraglichen Gebiet 
unter Umständen vorübergehend der eine, dann der andere und schließ- 
lich wieder der erste Faktor die Überhand gewinnen kann, so daß 2 Minima 
nebeneinander auftreten. 

Des weiteren haben uns die Photogramme Einblick in die Einzel- 
heiten des Assimilationsbeginnes gegeben. Man nahm bisher allgemein 
an, daß die Induktion, falls sie überhaupt vorhanden ist, sich als eine 
glatte, etwa logarithmische Kurve darstellt. Smrr# (1937) hat auf Grund 
dieser Vorstellungen sogar recht weitgehende theoretische Berechnungen 
angestellt. Für die CO,-Aufnahme kann aber von einem glatten Anstieg 
nicht die Rede sein, sondern er ist wellenförmig, und es scheinen sich beim 
Assimilationsbeginn mehrere Anläufe zu überlagern. Stets ist ein erster 
rascher, aber bald wieder zurückgehender Anstieg erkennbar. Darauf 
folgt ein zweiter, langsamerer und höher führender, und oft ist noch ein 
dritter erkennbar, der erst zur endgültigen Konstanz der Assimilations- 
kurve führt. Die von McALıster 1937 veröffentlichten Kurven, die die 
ersten unmittelbaren Beobachtungen über den Assimilationsbeginn nach 
Belichtung darstellen, enthalten leider nur Meßpunkte im Abstand 
von 20 Sek. zu 20 Sek. und geben deshalb über die hier betrachteten 
Einzelheiten keine Auskunft. Außerdem beziehen sie sich auf Weizen- 
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pflanzen, bei denen nach Abb. 19 der Wellenverlauf — wahrscheinlich 
wegen zu langsamen Diffusionsaustausches — nicht zu erwarten ist. 


Die heutigen Auffassungen vom Assimilationsmechanismus geben 
ohne weiteres keine Handhabe, die Maxima und Minima im zeitlichen 
Verlauf der CO,-Aufnahme zu verstehen. Garrrons Hypothese iiber die 
Induktion (1936) — der Red.-Ox.-Apparat der Assimilation wird während 
der Dunkelzeit durch den Luftsauerstoff »xydiert und muß bei Beleuch- 
tungsbeginn erst selbst wieder bis zum Lichtgleichgewicht reduziert 
werden, ehe die CO,-Reduktion voll einsetzen kann — bietet für sich allein 


CO;Authahme 

















Abb. 20. Uberlagerung des ersten und zweiten Anstieges 
der CO,-Aufnahme. Schema. 





nichts fiir das Verstand- 
nis des hier gezeigten 
Ganges der CO, - Auf- 
nahme. 

Es scheinen sich 
beim Assimilationsbe- 
ginn mehrere verschie- 
dene Reaktionen zu 
überlagern, was schon 
daraus hervorgeht, daß 
dieeinzelnen Abschnitte 
der Anstiegkurve der 


CO,-Aufnahme in verschiedener Weise temperaturabhängig sind. Der 
lang andauernde zweite Anstieg scheint mit dem identisch zu sein, 
was als Induktion in der Literatur beschrieben ist'. Er ist in der 
Tat deutlich temperaturabhängig und um so langdauernder, je länger 
die Vorbelichtung ist, wie es WARBURG und VAN DER PAAUW vorher- 
gesagt haben. Über die Natur dieses Vorganges wissen wir im übrigen 
noch nichts. Es steht für sein Verständnis bislang nur die erwähnte 
Hypothese von GAFFRON zur Verfügung. Das zweite Minimum bzw. 
der letzte Anstieg in den registrierten Kurven sollen hier, da sie ver- 
hältnismäßig undeutlich sind, nicht weiter erörtert werden. Am auf- 
fälligsten ist das erste Maximum, das nach längerer Vorverdunkelung 
mit unbedingter Regelmäßigkeit auftritt. Daß diese Anfangszacke der 
Kurven nach kürzerer Vorverdunkelung verschwindet, liegt vielleicht 
nicht nur darin begründet, daß sie selbst abhängig von den Licht- 
verhältnissen ist, sondern sie wird anscheinend nach 4 Minuten bzw. nach 
einer Minute Dunkelheit durch den rascheren eigentlichen Induktions- 
anstieg verdeckt. Abb. 20 veranschaulicht die Überlagerung einer stets 
gleichen ersten Zacke mit mehr oder weniger steilen zweiten Anstiegen, 
wobei Bilder entstehen, die den wirklichen Versuchskurven ähnlich 





1 Zu der Harperschen Aktivierung (1933) bestehen offenbar keine Beziehungen; 
sie wirkt sich über eine sehr viel längere Zeitspanne aus als die hier zur Erörterung 


stehende Erscheinung. 
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sind. (Der Einfachheit halber enthält das Schema nur lineare Anstiege, 
was der Wirklichkeit natürlich nicht entspricht.) 

Welche Rolle spielt nun die erste rasche, aber bald wieder verschwin- 
dende Kohlendioxydaufnahme im gesamten Assimilationsvorgang ? Sie 
ist temperaturunabhängig. Dadurch wird sie entweder einem photo- 
chemischen Vorgang oder einem Diffusionsvorgang zugeordnet. Durch 
die Lichtreaktion der Assimilation kann die Zacke aber nicht bedingt 
sein, sondern sie muß einen Teil der BLACKMAN-Reaktion bilden, denn 
Blausäure, die als spezifisches Hemmungsmittel der BLACKMAN-Reak- 
tion gilt (WARBURG 1928), bringt die Zacke zum Verschwinden. Ihre 
Entstehung geht also mit Wahrscheinlichkeit auf eine Diffusionserschei- 
nung zurück. Oder genauer gesagt, der Vorgang, der sich hier abspielt, 
wird in seiner Geschwindigkeit durch einen Diffusionsvorgang reguliert. 
Daraus folgt weiterhin aber eine neue Ansicht von der Blausäurewirkung 
auf den Assimilationsmechanismus. Während man diese Wirkung bislang 
vorwiegend als eine Katalysatorvergiftung betrachtete!, erscheint die 
Blausäurewirkung hier als eine Diffusionshemmung. Das wird auch 
unmittelbar deutlich, wenn man den Abfall der Assimilationskurven 
betrachtet. Wie im experimentellen Teil gezeigt wurde, dauert der 
Diffusionsausgleich nach Verdunkelung bei Blausäurevergiftung etwa 
4mal so lange wie unter gewöhnlichen Umständen. (Dabei ist die wohl 
kaum zu bezweifelnde Annahme gemacht, daß eine CO,-Aufnahme in 
der Dunkelheit allein noch durch Diffusionsausgleich zustande kommt.) 
Während Warsure (1928, S. 356) bei der Auswertung seiner Versuche 
schrieb: ‚Sehen wir von der sehr unwahrscheinlichen Annahme ab, daß 
Blausäure den Eintritt der Kohlensäure in die Zelle verhindert,...‘, 
so scheint diese Annahme doch nicht gänzlich unwahrscheinlich zu sein. 
Bei starker Blausäurevergiftung wird die Assimilation oberhalb des 
Kompensationspunktes, wo eine Nachdiffusion von CO, nötig ist, völlig 
gehemmt; dagegen die Assimilation unterhalb des Kompensationspunktes, 
wo die Atmung das CO, innerhalb der Zelle liefert, überhaupt nicht 
(WARBURG 1928, van DER PAAUW 1935). Diese Tatsachen stehen gut 
im Einklang mit der Annahme, daß die Blausäure die Zelle für CO, 
abriegelt. 

Wenn nun der erste rasche Anstieg der Kohlendioxydaufnahme durch 
die Zelle mit einiger Wahrscheinlichkeit durch einen Diffusionsvorgang 
begrenzt ist, so fragt sich weiterhin, wodurch er hervorgerufen wird. 
Eine endgültige Klärung ist bei dem noch zu geringen Versuchsmaterial 
nicht zu erwarten. Es können nur einige Gedanken zur Erörterung 
gestellt werden. Nach der alten WARBURGschen Acceptortheorie (1928) 


1 GAFFRON hat schon 1937 auf Grund seiner Versuche an Scenedesmus darauf 
hingewiesen, daß die Befunde ar Chlorella, die zu der Vorstellung von der BLACK- 
MAN-Reaktion als einer katalytischen H,0,-Spaltung geführt haben, nicht ohne 
weiteres verallgemeinert werden dürfen. 

44* 
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ist die BLACKMAN -Reaktion wenigstens zum Teil eine vorbereitende 
Reaktion, die die Kohlensäure in eine Form bringt, in welcher sie in die 
photochemische Reaktion eingehen kann, bzw. in welcher sie mit anderen 
photochemischen Primärprodukten reagieren kann. Im Licht stellt sich 
die Konzentration dieser Form (des sog. Acceptors) auf eine bestimmte 
Gleichgewichtslage ein, im Dunkeln hôrt die Bildung des Acceptors nicht 
sofort auf, sondern läuft noch etwa 20 Sek. weiter, bis sich das Dunkel- 
gleichgewicht eingestellt hat, das natürlich hôher als das Lichtgleich- 
gewicht liegt, da ja nun kein Verbrauch des Acceptors stattfindet. Dies 
zeigt sich deutlich beim Wiedereinschalten des Lichtes, wobei in den 
ersten Augenblicken, entsprechend der im Dunkeln angehäuften Acceptor- 
menge, die Assimilation, gemessen an der Sauerstoffbildung, besonders 
hoch ist. Soweit der Befund WArBURGs!. Wenn man bedenkt, daß der 
in unseren Versuchen gemessene Diffusionsausgleich bei Verdunkelung 
30 Sek. beträgt, so drängt sich der Gedanke geradezu auf, daß die 
WarBuresche Acceptorbildung nichts anderes ist, als die Diffusion von 
Kohlendioxyd in die Zelle hinein. Bei Belichtung nähme dann die an- 
fänglich sehr starke CO,-Zersetzung in der Zelle sehr rasch wieder ab, 
in dem Maße, wie die CO,-Konzentration geringer würde, um erst 
langsam im Induktionsvorgang wieder anzusteigen. Die rasche Erniedri- 
gung des CO,-Druckes hätte aber ein ebenso rasches Nachdiffun- 
dieren zur Folge, das als erster Anstieg in der Kurve erscheint. 
Wenn der Verbrauch dann geringer ist, nimmt auch das Sättigungsdefizit 
wieder ab und das Nachströmen wird langsamer, bis schließlich Assimila- 
tion und. CO,-Diffusion sich aufeinander einspielen und beide — aus 
unbekannten Gründen (vgl. GAFFRON 1937) — gemeinsam ansteigen. 
Es zeigt sich indessen bei genauerer Durchrechnung dieser Vorstellung, 
daß man dabei ohne die Annahme einer veränderlichen Permeabilität 
für CO, nicht auskommt, die nun allerdings wieder durchaus im Bereich 
des Möglichen liegt. 

Es kann heute wohl keinem Zweifel mehr unterliegen, daß gerade in 
assimilierenden Zellen die Permeabilität von der Belichtung abhängt. 
Nach Kano (1937) ist „das Durchströmen von CO, durch das Plasma 
assimilierender Zellen einer der wichtigsten Nebenfaktoren, welcher 
zusammen mit der direkten Lichtwirkung die Steigerung der Permeabili- 
tät bewirkt“. Wenn die Assimilation die Permeabilität erhöht, so muß 
umgekehrt auch wieder die Permeabilität durch Förderung des CO,-Nach- 
schubes die Assimilation erhöhen (unter Umständen auch durch Förderung 
des Assimilatabtransportes), und es erscheint daher vorstellbar, daß 
Permeabilitätsänderung eine große Rolle für die Erklärung des hier 
gezeigten Assimilationsanlaufes spielen können. 





1 WARBURG hat die Acceptortheorie inzwischen aufgegeben und sich der Auf- 
fassung WILLSTATTERs angeschlossen, daß die BLACKMAN-Reaktion eine kataly- 
tische Zersetzung von H,O, ist. Vgl. dazu aber die Kritik Garrrons. Fußnote S. 675. 
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Ein weiterer Gesichtspunkt ergibt sich ferner aus den Versuchen von 
SHAFER (1938), die an ältere Beobachtungen von WILLSTÄTTER und 
STOLL (1918) anschließen. Die Zellen enthalten CO, in lockerer chemischer 
oder Adsorptionsbindung, und zwar weit mehr als durch einfache Lösung 
möglich wäre (1—2%). Der Bindungsmechanismus ist lichtabhängig, 
bei Beleuchtung enthalten die Pflanzen mehr CO, als im Dunkeln, trotz 
der Atmung. Dieser lichtabhängige Kohlensäurespeicherapparat, der 
Puffereigenschaften haben muß, arbeitet unabhängig vom Chlorophyll. 
(Obwohl SHAFER mit höheren Pflanzen arbeitete, konnte er nachweisen, 
daß die Interzellularräume an dieser Speicherung unbeteiligt sind.) 
Es muß also bei Belichtung eine CO,-Aufnahme erfolgen, die aber nur 
solange dauert, bis sich die inners CO,-Spannung der Zelle im Licht- 
gleichgewicht befindet, und zwar unabhängig von der Assimilation. Das 
würde unserer ersten kurz dauernden CO,-Aufnahme in den Kurven 
durchaus entsprechen. 

Schließlich besteht die Möglichkeit, daß der wellenförmige Anlauf 
der Assimilationskurven durch das Zusammenspiel von Atmung und Assi- 
milation zustande kommt. Indessen sind die Ansichten über die Licht- 
beeinflussung der Atmung noch zu uneinheitlich, als daß man daraus 
bestimmte Folgerungen ziehen könnte. 


IV. Zusammenfassung. 


1. An den Algen Hormidium flaccidum und Stichococcus bacillaris 
konnte bestätigt werden, daß der Assimilationsüberschuß für eine be- 
stimmte Lichtmenge bei intermittierender Beleuchtung abhängig von 
der Intervall-Länge ist, und daß bei Intervallen von 1—5 Minuten ein 
Minimum der Assimilationsleistung liegt. 

2. Es wird eine neue selbstregistrierende Methode für kontinuierliche 
Messung rasch verlaufender Assimilationsänderungen beschrieben. 

3. Mit dieser Methode wurde der Verlauf der Assimilation während 
der ersten Minuten nach voraufgegangener Verdunkelung unter Variation 
der Außenfaktoren (Lichtintensität, Temperatur, Dauer der Vorver- 
dunkelung, Blausäureeinwirkung) untersucht. Dabei hat sich ergeben: 

a) Es besteht eine Induktionsperiode der Photosynthese. 

b) Ihre Dauer ist abhängig von der Zeit der Vorverdunkelung. 
Nach 15 Min. oder längerer Dunkelheit beträgt sie bis zur endgültigen 
Konstanz bei hoher Lichtintensität (5000 Lux oder mehr) etwa 5 Min. 

c) Die allmähliche Vermehrung der CO,-Aufnahme nach Belichtungs- 
beginn geschieht in 2—3 Stufen, zwischen denen die Assimilationskurve 
vorübergehend wieder abfällt. 

d) Der erste Anstieg ist von Versuchslichtintensität, Dauer der Vor- 
verdunkelung und Temperatur unabhängig. 

e) Der zweite Anstieg ist dagegen von den genannten Faktoren 
abhängig. Seine Dauer nimmt mit der Zeit der Vorverdunkelung und 
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mit größer werdender Lichtintensität zu, seine Höhe wächst ebenfalls 
mit der Lichtintensität. Temperatursteigerung kürzt die Dauer des 
zweiten Anstieges ab und vergrößert seine Höhe. 

f) Nach Vergiftung mit Blausäure ist der wellenförmige Anlauf der 
CO,-Aufnahme verschwunden. Der Abfall bei Verdunkelung ist stark 
verzögert. 

4. Es gelingt, die Versuche von GARNER und ALLARD über die Ab- 
hängigkeit der Entwicklungsgeschwindigkeit von der Intervall-Länge der 
Beleuchtung vollständig auf die Induktionskurven bei der Assimilation 
zurückzuführen. 

5. Es wird das Zustandekommen der beschriebenen Assimilations- 
kurven erörtert. Eine vollständige Erklärung kann jedoch nicht geliefert 
werden. 

Für vielfache Anregung und für die reiche Unterstützung durch die Mittel 
seines Institutes bin ich Herrn Professor HARDER zu großem Dank verpflichtet; 


ferner danke ich der Deutschen Forschungsgemeinschaft für die Überlassung von 
Apparaturteilen. 
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UNTERSUCHUNGEN ÜBER DIE KÜNSTLICHE UMWANDLUNG 
VON BLUTENSTANDEN IN LAUBSPROSSE. 


Von 
JOHANNES BORMANN. 


Mit 17 Textabbildungen (60 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 3. Mai 1939.) 


I. Einleitung. 

Der typische Entwicklungsgang der héheren Pflanze ist dadurch ge- 
kennzeichnet, daB sie zunächst Vegetationsorgane hervorbringt und dann 
zur Bildung von Blüten und Friichten übergeht. Die Bliiten kénnen 
einzeln in den Achseln der Tragblatter stehen oder zu Blütenständen 
vereinigt sein, die sich in ihrem Aufbau vom LaubsproB mehr oder weniger 
deutlich unterscheiden. 

Als ein wesentliches Merkmal der normalen Infloreszenz gilt ihr be- 
grenztes Wachstum; es kommt aber vor, daB der Vegetationspunkt des 
Blütenstandes zur Bildung eines zweiten Laubtriebes übergeht. 

Dabei sind folgende Fälle zu unterscheiden: 

1. Der zweite Laubsproß gehört zum normalen Erscheinungsbild der 
Art wie z. B. der Blattschopf der Ananas (Fricke 1926, S. 292). 

2. Die zweite vegetative Phase tritt in der Natur nur gelegentlich 
, teratologisch auf. Zahlreiche Beispiele dafür finden sich bei PENZIG 
(1921, 1922). Die Beobachtung derartiger Erscheinungen hat die erste 
Anregung zum entwicklungsphysiologischen Experiment gegeben (MAIGE 
1900). 

3. Die Umwandlung der Infloreszenz in einen Laubsproß gelingt unter 
künstlichen Bedingungen, und zwar auch bei Arten, die in der Natur 
eine solche Umwandlung niemals zeigen. 

Kzess (1903) zeigte, daß die hochdifferenzierten und vom Laubtrieb 
scharf abgesetzten Infloreszenzen der Veronica Chamaedrys sich durch 
die Einwirkung verschiedener Bedingungen zu Laubsprossen umwandeln 
lassen. ‚Die beste Methode besteht darin, Laubtriebe mit jungen In- 
floreszenzen als Stecklinge feuchtwarm bei mäßigem Licht zu kultivieren 
und dabei den Vegetationspunkt des Laubtriebes sowie die neu aus- 
wachsenden Seitentriebe zu entfernen“ (1903, S. 72). „Die Bedeutung 
der Stecklingskultur liegt einmal darin, bequemes Versuchsmaterial in 
bescheidenen Größen zu geben; ferner kann man auf solche Pflanzen 
den Einfluß äußerer Bedingungen, Feuchtigkeit, Licht usw. viel direkter 
einwirken lassen“ (1903, S. 113). Indessen war die Stecklingskultur nicht 
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„unter allen Umständen notwendig‘, es gelang auch, die Infloreszenzen 
ganzer Pflanzen unter besonderen Bedingungen umzuwandeln (S. 72). 

Um das Ergebnis der Metamorphose deutlich zu machen, beschreibt 
KLEBs zunächst die morphologischen Merkmale, in denen sich die In- 
floreszenzen von den vegetativen Sprossen unterscheiden, nämlich Wachs- 
tum, Verzweigung, Größe und Gestalt der Blätter, Blattstellung und 
Behaarung. Bei der Metamorphose des 3lütenstandes beobachtet man 
meistens „einen ganz allmählichen Übergang zum Laubtrieb“ (S. 73). 
Die Hochblätter werden größer und nehmen schließlich wieder die Form 
der Laubblätter an; dabei kehren sie von der zerstreuten Blattstellung 
zur dekussierten zurück. Zugleich nimmt die Behaarung den Charakter 
des Laubtriebes wieder an. Die Blüten sind meist verkümmert, an ihrer 
Stelle entstehen in den Achseln der größeren Übergangsblätter Tochter- 
sprosse. Die Seitenzweige stellen zunächst eigenartige Mittelformen dar, 
später treten wieder normale Triebe auf. 

Dieser Übergang der Merkmale „gewährt ein besonderes Interesse. 
Denn das, was in einem Laubtrieb als Einheit erscheint, .,.. löst sich 
bei der Metamorphose in räumlich und zeitlich getrennte Vorgänge auf“ 
(S. 75). Indessen ist KLEBs später (1904, 1905, 1906, 1907, 1913) auf diesen 
Punkt nicht näher eingegangen, ebenso fehlen Angaben über die ana- 
tomischen Verhältnisse der Übergangsbildungen. 

Dagegen ist es ihm gelungen, eine Reihe von Faktoren zu ermitteln, 
von denen die Metamorphose abhängig ist. Seine Untersuchungen er- 
streckten sich auf zahlreiche Bedingungen wie Licht, Temperatur, Feuch- 
tigkeit, Nährsalze u.a. 

Er gelangte zu der Überzeugung, daß jeweils eine ganz bestimmte 
Kombination äußerer Faktoren ermittelt werden kann, die die Umwand- 
lung herbeiführt. Dagegen sollen innere Bedingungen, wie z. B. der Ent- 
wicklungszustand und korrelative Wirkungen, wie sie durch das Ab- 
schneiden der Stecklinge hervorgerufen werden, keinen entscheidenden 
Einfluß haben (1903, S. 113). 

Die besondere Schwierigkeit der Untersuchung liegt darin, daß es 
weistens nicht möglich ist, die Objekte der einseitigen Wirkung einzelner 
Faktoren längere Zeit auszusetzen, so daß man nicht feststellen kann, 
ob sie für die Entwicklung allein maßgebend sind (Kress 1913). Viel- 
leicht ist dies ein Grund dafür, daß das vorliegende Problem nur von 
wenigen anderen Forschern behandelt worden ist. 

VöcHTIng hat bereits 1893 eine Umwandlung bei Mimulus Tilingii 
beschrieben, die im gedämpften Licht nicht an Stecklingen, sondern an 
der ganzen Pflanze eintrat. 

GOEBEL beobachtete bei einem Versuch vom 9. 10.97 an 2 Steck- 
lingen von Naegelia hybrida die Umwandlung der Infloreszenz in Knöll- 
chen und nimmt daher die Priorität der Entdeckung der künstlichen 
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Metamorphose durch Stecklingskultur für sich in Anspruch (1902, S. 502; 
1908, S. 122). 

Fricke (1926, S. 251) nennt einige Objekte, bei denen er die künst- 
liche Metamorphose beobachtete, ohne sie aber genau zu beschreiben. 
Außerdem scheint es sich bei den meisten Umwandlungen um terato- 
logische Fälle zu handeln, bei denen die Metamorphose auch schon von 
selbst eintritt (S. 286). 

In jüngster Zeit hat man sich im Rahmen der Photoperiodismus- 
forschung mit dem Übergang der reproduktiven zur vegetativen Phase 
beschäftigt (vgl. z. B. Borwmowsky 1934). 

Die vorliegende Arbeit will unter Einbeziehung dieses neu hinzu- 
getretenen Gesichtspunktes die ursprüngliche Fragestellung von KLess 
erweitern und zum Problem der künstlichen Umwandlung der Inflores- 
zenz einen Beitrag liefern, der durch die Aufgabe bestimmt ist, 

1. möglichst viele neue Arten daraufhin zu untersuchen, ob bei ihnen 
eine künstliche Umwandlung der Infloreszenz in einen Laubsproß mög- 
lich ist, i 

2. die Erscheinung der Metamorphose selbst in ihren Einzelheiten 
morphologisch und anatomisch zu beschreiben, und 

3. ihre Abhängigkeit von äußeren Bedingungen zu prüfen. 


II. Material und Methoden. 

Die Beobachtungen erstreckten sich über die Zeit von 1932—1938. 
Es wurden etwa 400 angiosperme Arten aus 44 Familien untersucht, 
die vom Freiland und aus den Gewächshäusern des botanischen Gartens 
in Hamburg stammten. Das Material für einige besonders ausführlich 
untersuchte Arten wurde aus Samen herangezogen, wobei die Richtigkeit 
der Artbezeichnung stets sorgfältig geprüft wurde. 

Zunächst wurde bei allen Versuchen die Methode der Infloreszenz- 
stecklinge benutzt. Bei der weitergehenden Untersuchung einzelner Fälle 
wurde häufig auch das Verhalten ganzer Pflanzen zum Vergleich heran- 
gezogen. 

Der Versuch mit völlig entblätterten Infloreszenzstecklingen führt 
leicht zum Mißerfolg. So berichtet Kress (1903, S. 77), daß ihm bei 
M yosotis palustris die Kultur junger Infloreszenzen ,,mit einem kurzen, 
entblätterten Stengelstück‘‘ meistens nicht gelang, „weil die Inflores- 
zenzen zu früh abstarben‘‘. Bei anderen Arten beließ er den Stecklingen 
die beiden obersten Laubblätter, wie aus den Abbildungen von Veronica 
Chamaedrys (1903, S.73, Fig. 12) und von Veronica officinalis (1906, 
Fig. 20 II neben $.70) hervorgeht, und kam zum Erfolg. 

Auf Grund entsprechender Erfahrungen bei den Vorversuchen wurde 
die folgende Methode angewendet: 

Die Stecklinge werden hergerichtet, sobald die Infloreszenzanlagen 
eben zu erkennen sind. Ich achtete darauf, ein möglichst gleichmäßiges 
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Material von gleichaltrigen Pflanzen zu gewinnen. Diesem Umstand 
kommt groBe Bedeutung zu, da die Stecklinge von älteren Pflanzen sich 
langsamer bewurzeln, eher Blüten bilden und schneller absterben (SCHNEE 
1933). 

Die Sprosse wurden stets eben unterhalb eines Knotens mit der 
Schere abgeschnitten und zwar dort, wo der Stengel einem leichten 
Biegungsdruck nicht mehr nachgab. Dies ist nach gärtnerischer Erfah- 

A rung die günstigste Stelle für die 
Bewurzelung, da der Stengel 
dort weder zu weich noch zu 
hart ist. 

Nun wurden die Blatter ent- 
fernt, die 4 obersten aber nur 
halb weggeschnitten (Abb. 1). 
Alle faBbaren vegetativen Ach- 
selprodukte wurden sofort ent- 
fernt, nicht faßbare, später aus- 
treibende Knospen sobald wie 
möglich. Die Stecklinge wur- 
den je nach Größe zu je 5 bis 
| | 50 Stück in Töpfen kultiviert, 

ty die zur Hälfte leichte Erde und 
Abb. 1. Herrichtung der Stecklinge für den Nor- darüber eine 5 cm hohe Schicht 
malversuch (schematisch). A Steckling mit un- Gand enthielten. 
Blattfläche auf ‘/, Blätter surtickgeechritten, Die Kulturen wurden zu- 
nächst unter Glocken oder im 
Kasten im Gewächshaus gehalten und gegen direktes Sonnenlicht ge- 
schiitzt, nach eingetretener Bewurzelung frei am schattigen Ort, etwa 
unter größeren Topfpflanzen aufgestellt. Abweichungen vom Schema 
dieser Methode, die im folgenden als ‚Normalversuch‘“ bezeichnet wird, 
werden jeweils besonders angeführt. 

Zur Förderung der Wurzelbildung wurden die Stecklinge häufig mit 
einer Lösung von B-Indolylessigsäure (Heteroauxin) vorbehandelt (20 mg 
B-Indolylessigsäure in 0,2 ccm Alkohol 96% gelöst und mit 100 ccm 
Leitungswasser verdünnt). Die Lösung wurde auf kleine Standzylinder 
verteilt, in denen die Stecklinge, 3cm tief eintauchend, 16 Stunden 
standen. bevor sie gesteckt wurden. Stecklinge, die in der genannten 
Weise vorbehandelt wurden, sollen weiterhin kurz als „ß-Stecklinge“ 
bezeichnet werden. 

Auf die morphologische Untersuchung der mit der Umwandlung ver- 
bundenen Erscheinungen wurde besonderes Gewicht gelegt, da sich in 
der Literatur über diesen Punkt nur spärliche Angaben finden (vgl. 
Kuess 1906). Die Untersuchung begann mit der Feststellung der cha- 
rakteris’ ischen Unterschiede zwischen Laubsproß und Infloreszenz. Dabei 
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wurde die systematische Literatur zum Vergleich herangezogen, fiir die 
heimischen Pflanzen besonders die Flora von Hzcı (1918—1927b), für 
die übrigen nach Möglichkeit die Originalbeschreibung des Autors der 
betreffenden Art. Die wichtigsten Objekte wurden bis zum Herbst 
daraufhin beobachtet, ob etwa Verlaubungserscheinungen in der Natur 
eintraten. Außerdem wurden die entsprechenden Angaben in PEnzics 
Teratologie (1921—1922) berücksichtigt. 

Die physiologische Untersuchung wurde bei einigen dazu geeigneten 
Arten auf die Frage ausgedehnt, ob etwa die Quantität und Qualität 
der Nährsalze, die Lichtintensität, die Reduktion der Blattfläche, die 
Feuchtigkeit, die Temperatur und die Tageslänge als äußere Einflüsse, 
der Entwicklungszustand der Infloreszenz und Korrelationen als innere 
Bedingungen die Umwandlung beeinflussen. 


III. Ergebnisse. 


Die untersuchten Pflanzen lassen sich in 2 Gruppen einteilen. Zur 
ersten Abteilung gehören diejenigen ‚Arten, bei denen die Umwandlung 
der Infloreszenz im Normalversuch nicht gelingt, zur zweiten diejenigen, 
bei denen sie möglich ist. 

In der ersten, den größeren Teil der untersuchten Arten umfassenden 
Abteilung, sind wieder 2 Fälle zu unterscheiden: 

1. Die Infloreszenzstecklinge bewurzeln sich nicht, 

2. sie bewurzeln sich zwar, es tritt aber keine Umwandlung ein. 

Im ersten Falle wurde vielfach versucht, durch Vorbehandlung mit 
B-Indolylessigsäure doch noch Bewurzelung zu erzwingen, besonders bei 
Arten mit hochdifferenzierter Infloreszenz, z. B. Salvia sylvestris L. Die 
Bewurzelung trat aber trotzdem nicht ein, was um so mehr auffiel, als 
andere Arten derselben Gattung sich schon ohne Vorbehandlung gut 
bewurzelten. 

Im zweiten Falle, also bei den Arten, die sich bewurzelten, aber keine 
Umwandlung zeigten, muß man wieder unterscheiden: 

a) solche, bei denen die Infloreszenzknospe in der Entwicklung stehen- 
blieb, 

b) solche, bei denen die Infloreszenz sich ausbildete. 

Beispiele für den Fall 2a lieferten 2 Acanthaceen, Justicia carnea HooK. 
und Justicia coccinea WILLD., die sich als B-Stecklinge binnen 14 Tagen 
bewurzelten, dann aber lange Zeit mit unveränderten Infloreszenzknospen 
stehen blieben, bis diese schließlich verfaulten. 

Der Fall 2b wurde bei Pentstemon Palmeri A. Gray beobachtet, 
deren Infloreszenzstecklinge sich im Laufe von 2 Monaten, also nur 
langsam, bewurzelten und inzwischen zur Blüte gelangten !. 

Im einzelnen kann ich auf die große Zahl der negativen Ergebnisse 
nicht näher eingehen. Sämtliche Arten der ersten Abteilung sind am 


1 Weitere Beispiele bei Kress (1903, S. 112). 
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SchluB der Arbeit in einer Tabelle zusammengestellt, aus der die Befunde 
entnommen werden kénnen. 


Naher einzugehen ist indessen auf die Arten der zweiten Abteilung. 
30 erstmalig von mir untersuchte Pflanzen lieferten ein positives Er- 
gebnis; sie gehören insgesamt nur 5 verschiedenen Familien von 44 
untersuchten an und sollen, um von einfachen zu schwierigeren Fällen 
fortzuschreiten, in der Reihenfolge Cruciferen, Primulaceen, Scrophu- 
lariaceen, Labiaten, Piperaceen besprochen werden. Die Gattungen sind 
alphabetisch geordnet. 





Cruciferen, Cochlearia. 


KLess erzielte die Umwandlung der Infloreszenz bei C. officinalis L. 
an Stecklingen und ganzen Pflanzen (1903, S.79; 1906, 8.80). Die 
Pflanzen hielt er im Winter warm und feucht, sie kamen im nächsten 
Jahr erst im August zur Blüte und im Herbst trat Verlaubung der In- 
floreszenz ein. 


Ich erhielt ein ähnliches Ergebnis bei der Untersuchung des Meer- 
rettichs, Cochlearia Armoracia L. Der Meerrettich bildet im 2. Jahr 
rispenartige Blütenstände, die aus zahlreichen lockeren Trauben zu- 
sammengesetzt sind. Die Infloreszenz scheint konstant zu sein; PENZIG 
(1921, S. 97) erwähnt allerlei Blütenanomalien, aber keine Verlaubung 
der Infloreszenz, obwohl man gerade beim kultivierten Meerrettich eine 
solche vielleicht in Korrelation zu der Tatsache erwarten könnte, daß 
er niemals Samen bringt. 


Bei einem Versuch mit 10 blattlosen Infloreszenzstecklingen im Jahre 
1932 wurde an 2 Stecklingen nach 3 Monaten eine Metamorphose beob- 
achtet, und zwar waren einzelne Zweige des Blütenstandes in vegetative 
Triebe umgewandelt. Der Versuch wurde 1933 noch einmal angesetzt, 
brachte aber wieder nur wenige Umwandlungen, da es schwer war, 
junge kräftige Infloreszenzknospen in genügender Zahl zu erhalten, ob- 
wohl zahlreiche Stöcke zur Verfügung standen. 


Primulaceen, Lysimachia. 

Kzess (1903, S. 81) beschreibt die Umwandlung bei L. ciliata L. 
Im Gegensatz zu Pflanzen mit hochdifferenzierter Infloreszenz geht der 
Laubtrieb von L. ciliata nicht plötzlich zum Blütenstand über, sondern 
bildet fortschreitend kleiner werdende Blätter aus, die in ihren Achseln 
Blüten tragen. Im Stecklingsversuch tritt eine Umwandlung ein: der weiter 
wachsende Sproß bildet keine Blüten mehr aus, die Blätter werden wieder 
größer und in ihren Achseln entstehen vegetative Seitensprosse. Außer- 
dem ändert sich die Blattstellung. An Stelle der 5 Blätter, die die Quirle 
auch in der generativen Zone besitzen, sind mit dem Eintritt der Meta- 
morphose nur noch 2 oder 3 vorhanden. 
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Diese Ergebnisse konnte ich bestätigen. AuBerdem gelang im Normal- 
versuch die Umwandlung der beiden ähnlich gebauten Arten: L. punc- 
tata L. und L. verticillata Bres. Die Umwandlung stimmt im wesent- 
lichen mit der bei L. ciliata gefundenen überein. 

Es muß allerdings hinzugefügt werden, daß bei den genannten Arten 
einschließlich der von KLeBs benutzten L. ciliata auch die normale Ent- 
wicklung nicht mit der Ausbildung der Infloreszenz vollständig ab- 
schließt, sondern daß im weiteren Verlauf eine mehr oder weniger deut- 
lich ausgebildete zweite vegetative Phase an der Spitze des Sprosses 
in Erscheinung tritt, die z. B. bei L. punctata L. aus 4—6 Blättern in 
2—3gliedrigen Wirteln besteht (vgl. die Abb. 2861 bei Her 1927a, 
S. 1858). 

Die beschriebene Anomalie fehlt bei L. racemosa Kocn, einer Abart 
von L. punctata L. Offenbar hangt dies damit zusammen, daB bei dieser 
Art der Bliitenstand in einer Rispe endet (vgl. KLATT 1866, Taf. 11, 2). 
Die Umwandlung gelingt aber im Normalversuch auch bei dieser Art, 
sie zeichnet sich dadurch aus, daB der zweite Laubtrieb die schraubige 
Blattstellung der Rispe beibehält. 

Noch scharfer differenziert ist der Bliitenstand anderer Lysimachia- 
Arten, bei denen alle Bliiten in einer Ahre, Traube oder Rispe vereinigt 
sind. Zu dieser Gruppe gehéren die von mir untersuchten L. lobelioides 
Wa. mit endständiger Traube, L. davurica LEDEB. mit terminaler 
Rispe, L. vulgaris L. mit zusammengesetzter Endrispe und L. bary- 
stachys BuNGE mit dichter Traube. 

Bei allen diesen Arten bewurzelten sich die Infloreszenzstecklinge 
nicht und starben ab1. 

Indessen hat Kress (1906, S. 81—82) an einem anderen Beispiel 
gezeigt, daß sich auch Lysimachia-Arten mit hochdifferenzierten Blüten- 
ständen unter besonderen Bedingungen zur Umwandlung bringen lassen. 
Der Versuch gelang ihm bei L. thyrsiflora L. 


Scrophulariaceen, Lindenbergia. 

1. L. philippinensis BENTH. ist eine indische Scroph., die im Ver- 
suchshaus kräftige, 40—50 cm hohe, verzweigte Sprosse entwickelt. 
Die Laubblätter sind in der Spreite etwa 5 em lang und 3,5 cm breit, 
der Blattstiel ist 2 em lang (Abb. 2C). Das Blatt ist spitzeiförmig, ge- 
sägt und besitzt etwa 24 deutlich ausgeprägte Zähne. Die Lamina läuft 
von der Blattbasis etwa 1 em am Blattstiel entlang. Die Nervatur ist 
stark verzweigt und tritt auf der Unterseite hervor. Die Blattstellung 
ist dekussiert, an kräftigen Zweigen auch 3zählig-wirtelig. 

Gegenüber den Laubblättern sind die Bracteen stark abweichend ge- 
baut (Abb. 2D). Sie sind 3 mm breit und 5 mm lang, spitzeiförmig bis 


1 L. vulgaris L. konnte von Kress (1903, S. 112) zwar zur Bewurzelung gebracht 
werden, die Infloreszenzen gelangten aber zur Blüte. 
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lanzettlich und fast sitzend, ihre Stellung ist schraubig. Die Nervatur 
der Hochblätter ist wenig verzweigt, der Blattrand glatt. In ihren Achseln 
stehen einzelne, große, gelbe Blüten. 

Durch die genannten Merkmale erscheint die traubige Infloreszenz 
deutlich abgehoben, doch erfolgt der Übergang vom Laubtrieb her all- 
mählich. Das äußert sich besonders darin, daß die ersten Blüten in den 
Achseln von Blattpaaren erscheinen, die zwar bedeutend kleiner sind, 
aber bis zum 5. Knoten akropetal noch die dekussierte Blattstellung 
beibehalten. Die Infloreszenz entwickelte sich stets völlig normal, tera- 
tologische Erscheinungen wurden nicht beobachtet und werden auch von 
Hooker (1885) nicht angegeben. 

Normale :Infloreszenzstecklinge bewurzelten sich binnen 10 Tagen 
und setzten nach weiteren 3 Wochen zur Umwandlung an. Brachte man 
sie nun in volles Tageslicht, so kehrten sie nach kurzer Zeit (8—14 Tage) 
zur Blütenbildung zurück. Es erscheint also an demselben Sproß eine 
zweite Infloreszenz (Abb. 2A). Die Pflanze gelangt so im Laufe von 
5—6 Wochen von einer generativen Phase zur anderen und erweist sich 
demnach als sehr plastisch. Bei anderen Arten, bei denen die wieder- 
holte Umwandlung auch noch gelang, nahm sie wesentlich längere Zeit 
in Anspruch. 

Bei der Metamorphose von L. philippinensis geht die spiralige Stellung 
der Bracteen in der Umwandlungszone wieder in die dekussierte über, 
allerdings erst dann, wenn die Blätter den Laubblattcharakter vollstän- 
dig wieder erlangt haben. Vegetative Achseltriebe erscheinen dagegen 
schon lange vorher in den Achseln zerstreut stehender Übergangsblätter. 

Die Blattfolge in der Umwandlungszone zeigt den Übergang der 
einzelnen Merkmale von der typischen Bractee zum Laubblatt (Abb. 2B). 

Die Größe des Blattes, die Zahl der Zähne, die Verzweigung der 
Nervatur und die Länge des Blattstiels sowie der Internodien nehmen 
allmählich zu. Die ersten Zähne treten bei einer Länge des Übergangs- 
blattes von 1,5 cm auf. Der Blattstiel wird erst bei einer Spreitenlänge 
von 2cm von dieser klar abgesetzt. 

Da die Normalstecklinge nach der Umwandlung im vollen Tageslicht 
sehr schnell wieder zur Infloreszenz zurückkehren, ergibt sich die Mög- 
lichkeit, das Stecken noch einmal zu wiederholen. Für diesen Versuch 
wurden kräftige Sprosse, an denen die zweite Infloreszenz eben angelegt 
war, als Stecklinge hergerichtet und einzeln kultiviert. Sie bewurzelten 
sich gut (14 Tage), und nach etwa 6 Wochen trat die Umwandlung zum 
zweiten Mal ein. 

Wenn man die ersten Normalstecklinge bereits im Frühjahr ansetzt 
(Ende Mai), kann man den Versuch im Spätsommer noch ein drittes 
Mal wiederholen. Man erhält so im Oktober die dritte Umwandlung an 
demselben Sproß. 
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In den Vorversuchen war aufgefallen, daß hin und wieder ein Steck- 
ling zur Blüte gelangte, wenn der Topf nicht sehr sorgfältig schattiert 
worden war. Demnach war anzunehmen, daß bei der Umwandlung von 
Infloreszenzstecklingen die Lichtintensität eine Rolle spielt. 


12 


Ss 








Abb. 2. Lindenbergia philippinensis'. A Die Infl geht ächst in einen Laub- 

trieb über, dann kehrt der Sproß wieder zur reproduktiven Phase zurück. Die Blüten sind 

verkümmert. */, nat. Gr. B 2—12 Ubergangsblatter*. C normales Laubblatt. D normales 
Hochblatt. B—D */, nat. Gr. 


Es wurden also je 40 Normalstecklinge 

1. nach 10 Tagen dem vollen Tageslicht ausgesetzt, 

2. normal behandelt (Kontrollen). 

1 Die Sprosse sind bei allen Abbildungen halbschematisch, einzelne Blatter 


dagegen naturgetreu dargestellt. 
2 Die Ziffern beziehen sich auf die entsprechenden Knoten, die Zählung be- 


ginnt mit einsetzender Umwandlung und schreitet spitzenwärts fort. 














Johannes Bormann: Untersuchungen 





688 


Daraufhin kamen von 40 Stecklingen im ersten Versuch 32 zur Aus- 
bildung normaler Blüten, 4 Stecklinge zeigten schwache Ansätze zu 
Übergangserscheinungen und 4 Stecklinge starben ab. Die Kontrollen 
brachten an sämtlichen gesunden Stecklingen die typische Umwandlung 
mit kräftigem zweiten Laubtrieb, im ganzen erschienen nur 3 Blüten. 
Demnach ist die Lichtintensität bei der Umwandlung dieser Art im 
Stecklingsversuch ein maßgebender Faktor. Auch um die wiederholte 
Umwandlung zu erzielen, war der Schaiten unentbehrlich. Stecklinge 
von der zweiten Infloreszenz gelangten im vollen Tageslicht zur Blüte, 
brachten dagegen im Normalversuch bald eine zweite Umwandlung. 

Stecklinge von Sämlingspflanzen und von überwinterten Pflanzen, 
die aus Stecklingen gezogen waren, zeigten keinen Unterschied beim Nor- 
malversuch. 

Auch der Entwicklungszustand der Infloreszenz war von geringem 
Einfluß auf den Erfolg des Versuchs. Bei Verwendung älterer Inflores- 
zenzen war nur insofern ein Unterschied zu beobachten, als die betreffen- 
den Stecklinge einige offene Blüten in der ersten Infloreszenzzone aus- 
bildeten, während beim Normalversuch nur verkümmerte Blüten in Er- 
scheinung traten. Es gelang sogar in 3 Fällen, etwa 10 cm lange In- 
floreszenzen umzuwandeln, bei denen sich die ersten Blüten schon ge- 
öffnet hatten, ehe die Stecklinge geschnitten wurden. 

Es war bei L. philippinensis nicht nötig, den Stecklingen */, Blätter 
zu belassen, vielmehr konnten blattlose Stecklinge ohne nennenswerte 
Ausfälle in etwa 14 Tagen zur Bewurzelung und nach weiteren 4 Wochen 
zur Umwandlung gebracht werden. 

An Stecklingen von älteren Infloreszenzen von etwa 4cm Länge 
wurde untersucht, ob die Bestäubung der Blüten das Durchwachsen 
hinderte. Das Ergebnis war negativ. Infloreszenzen mit bestäubten Blüten 
und beginnender Fruchtbildung wandeln sich genau so gut um wie nicht 
bestäubte, es besteht zwischen diesen Faktoren keine Korrelation. 

Auch das Verhalten ganzer Pflanzen wurde zur Feststellung etwaiger 
derartiger Korrelationen untersucht. Um zu sehen, ob die Umwandlung 
schon dadurch bewirkt werden könnte, daß man normale Pflanzen am 
Fruchtansatz hindert, wurden bei 3 kräftigen, normalen Sämlingspflanzen 
regelmäßig die Blüten mitsamt dem Fruchtknoten durch Zupfen ent- 
fernt, bei 3 anderen Pflanzen nicht. Es trat aber keine Umwandlung 
bei den „gezupften‘ Pflanzen ein; auch das zeigt also, daß keine unmittel- 
bare Korrelation zwischen Fruchtansatz und Umwandlung besteht. 

Während die Lichtintensität bei der Metamorphose der Infloreszenz- 
stecklinge von Bedeutung war, gelingt es nicht, die einmal angelegten 
Infloreszenzen ganzer Pflanzen durch Kultur im gedämpften Licht um- 
zuwandeln, wie dies V6cuTING (1893) bei Mimulus Tilingii erreicht hat. 

Die Pflanze ist, ihrer Herkunft entsprechend, hier schwer zu über- 
wintern. Während dies in mehreren Jahren gelungen war, gingen sämtliche 
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Pflanzen trotz größter Sorgfalt im ungewöhnlich dunklen Januar des 
Jahres 1935 zugrunde. Auch war es nicht möglich, neue Samen zu be- 
schaffen, so daß die Versuche nicht fortgesetzt werden konnten. 
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| A Abb. 8. Scrophularia nodosa. A. Metamorpho- 
| sierte Infloreszenz. B 4,8 Übergangsblätter. 
%, nat. Gr. 


2. L. urticaejolia LEHm. lieferte kein entsprechendes Ergebnis, da die 
Infloreszenzstecklinge sich zwar bewurzelten, die Blütenstände aber bald 
abgeworfen wurden. 

Scrophularia. 

In der Literatur wird keine Umwandlung von Infloreszenzen bei 
Scrophularia-Arten erwähnt. Ich untersuchte insgesamt 18 Arten; die 
künstliche Umwandlung gelang bei 5 Arten. 

Allgemein ist festzustellen, daß die Scrophularien sich als Infloreszenz- 
stecklinge durchweg leicht bewurzeln und zu lebhaftem vegetativen 


Planta Bd. 29. 45 
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Wachstum neigen. Jedoch gelingt es häufig nicht, die Blütenbildung 


vollständig zurückzudrängen. 


Als Beispiele für vollständige Metamorphosen seien genannt: 


Abb. 4. ia alata. Unvollständige 
Metamorphose der Infloreszenz. */, nat. Gr. 


1. S. nodosa L. Die Blüten der 
normalen Pflanze stehen in den 
Achseln lanzettlicher, kleiner Brac- 
teen als armbliitige Trugdolden; 
diese bilden an der SproBspitze 
eine Rispe. Die groBen Laubblatter 
sind eilänglich und gesägt, ihre 
Stellung ist dekussiert, die der 
Bracteen spiralig. 

Als Anomalien in der Natur 
wurden Zwangsdrehung und Ver- 
grünung der Blüten, jedoch keine 
Verlaubung der Infloreszenz beob- 
achtet (Penzıc 1922, S. 109—110). 
Diese gelang aber im Normalver- 
such, sie trat allerdings nur zögernd 
in Erscheinung (Abb. 3). Zwar 
kehrten die Übergangsblätter bald 
zur Laubblattform zurück, indessen 
blieb die schraubige Blattstellung 
erhalten. Außerdem wird die Blü- 
tenbildung nur ganz allmählich zu- 
rückgedrängt und zwar bleiben die 
achselständigen Seiteninfloreszen- 
zen etwa bis zum 10. Knoten, vom 
Beginn der Umwandlung abspitzen- 
wärts gerechnet, erhalten, zuletzt 
an der Spitze von Achseltrieben, 
die durch den Besitz eines Paares 
dekussierter Übergangsblätter aus- 
gezeichnet sind. Die Umwandlung 
wurde dann sehr deutlich durch 
das Auftreten besonders großer 
Blätter am Hauptsproß und vege- 
tativer Achselsprosse mit dekus- 


sierter Blattstellung. Die Blätter an der Sproßachse behielten aber die 


schraubige Stellung bei. 


2. 8. alata Gus. Die normale Pflanze ist der eben beschriebenen 
im Habitus sehr ähnlich und bringt im Normalversuch eine ähnliche Um- 
wandlung hervor. Häufig wurde beobachtet, daß der Sproß unter starker 


Streckung wieder zur Blütenbildung zurückkehrte, ehe die Metamorphose 
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zum LaubsproB vollständig war. Dagegen zeigten die Achselsprosse 
innerhalb der Infloreszenz normalen Laubtriebcharakter (Abb. 4). 

3. 8. Scopolii HoPPE, 

4. 8. luridiflora Fiscx. und Mey, 

5. 8. hispanica Coss. stimmen in den wesentlichen Merkmalen mit 
S. nodosa überrein, die Umwandlung im Stecklingsversuch ergibt ein 
ähnliches Bild. 

Bei 8. luridiflora und S. hispanica erfolgt der Übergang zur zweiten 
vegetativen Phase relativ leicht, die Blütenbildung geht schneller zurück, 
und die Blätter kehren auch am 
Hauptsproß zur dekussierten Stel- 
lung zurück (Abb. 5). Teratologi- 
sche Verlaubung ist (nach PENZIG) 
auch bei den unter 2—5 genann- 
ten Arten nicht bekannt. 

Von den übrigen untersuchten 
Arten der Gattung bewurzelten 
sich die Infloreszenzstecklinge bei 
weiteren 5 Arten; es trat aber keine 
Umwandlung ein, da die Blüten- 
bildung auch im stärkeren Schatten 
nicht unterdrückt werden konnte. 

Die restlichen 9 Arten bewurzelten 
sich im Normalversuch nicht und 
starben ab (vgl. Tabelle). 


Veronica. 


Das klassische Objekt der In- 
floreszenzumwandlung, V. Chamae- 
drys, wurde schon in der Einleitung er" 

“ Abb. 5. Scrophularialuridiflora. Vollständige 
erwähnt. Außerdem wurden von Umwandlung des Blütenstandes, der zweite 
KLEBS noch Versuche mit anderen oies sl wy "Meek. 2. 
Veronica-Arten angestellt. Bei V. 
beccabunga, V. Anagallis, V. Teucrium und V. officinalis gelingt die Um- 
wandlung, bei V. longifolia dagegen nicht (Kress 1903, S. 76 und 1906, 
S.70). GoEBEL (1908, S. 124) gibt an, daß er die Umwandlung bei 
V. Anagallis vergeblich zu wiederholen versucht hat. 

In der eigenen Nachuntersuchung konnten die Ergebnisse fiir V. Cha- 
maedrys L. bestätigt werden. Bei V. longifolia L. bewurzelten sich die 
B-Stecklinge, es trat aber keine Umwandlung ein. 

Dagegen konnten noch 2 weitere Arten der Gattung zur Metamor- 
phose gebracht werden: 1. V. spicata L. Der hochdifferenzierte Blüten- 
stand stellt eine dichte, spitze Traube dar; der LaubsproB besitzt schmale, 
gegenstandige, gekerbte, etwa 5cm lange Blatter, die gegen die Spitze 

45* 
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ihn allmählich Hochblattcharakter annehmen und zur spiraligen Blatt- 
stellung übergehen. Die typischen Bracteen sind lanzettlich, glattrandig 
und etwa 5 mm lang. Im Normalversuch beginnt die Umwandlung nach 
etwa 3 Monaten, und zwar geht die Infloreszenz ganz allmählich zur 
zweiten vegetativen Phase über, so daB schlieBlich über zahlreiche 
Zwischenformen die ursprüngliche Größe und die dekussierte Stellung 
der Laubblätter wieder hergestellt werden. Dabei erreichen die Blâtter 
die normale, schmale Form zunächst nicht wieder, sondern nehmen ei- 
förmige Gestalt an und behalten diese bei, solange die Beobachtungen 
fortgesetzt werden konnten. Die Blüten sind stets verkümmert. 

Ähnliche Erscheinungen zeigte 2. V. orchidea CRANTz, die mit V. spi- 
cata nahe verwandt ist. Aus der teratologischen Literatur geht hervor, 
daß die Verlaubung der Infloreszenzen bei den beiden genannten Arten 
auch in der Natur vorkommt (Prnzıc 1922, S. 124 und 125). 

Es wurden noch 7 weitere Arten derselben Gattung untersucht. Die 
Infloreszenzstecklinge von V. cinerea Boıss. et BAL., V. amethystina 
Wizp., V. gentianoides VaHL und V. sibirica L. bewurzelten sich nicht 
und starben ab; bei V. serpyllifolia L., V. austriaca L. und V. Wald- 
steiniana SCHOTT trat Bewurzelung, aber keine Umwandlung ein, da die 
Infloreszenzknospen sich nicht weiter entwickelten. 


Labiaten, Ajuga. 

Die künstliche Umwandlung von À. reptans wurde von Kress 1903 
(S. 47) beschrieben. Er zog die Infloreszenzen als Wasserstecklinge und 
beobachtete, daß sie in eine Rosette. übergingen (Abb. 5), bzw. in einen 
Ausläufer mit Endrosette, aus dessen Knoten Wurzeln hervorkamen. 

Eine ähnliche Erscheinung beobachtete ich bei A. Genevensis L., 
einer Rosettenstaude, die nur Wurzelausläufer bildet. Bei ein m an der 
Erde liegenden, basal bewurzelten Sproß entstanden im Normalversuch 
auch an der Spitze der Infloreszenz Wurzeln, und es bildete sich an dieser 
Stelle eine große vegetative Rosette. 

Zu beachten ist, daß die genannte Art nach Heer (1927b, S. 2543) 
ziemlich veränderlich ist. 

Ballota nigra L. 

Die Blüten dieser Art stehen zu 4—10 in lockeren Cymen in den 
Achseln gewöhnlicher Laubblätter, die Infloreszenz ist also kaum vom 
vegetativen Sproß verschieden. 

Im Normalversuch tritt regelmäßig Umwandlung ein, die hier nur 
durch Ausbleiben der Blütenbildung und Auftreten vegetativer Achsel- 
knospen gekennzeichnet ist. 

Teratologische Verlaubung der Infloreszenz wird in der Literatur 
nicht angegeben und wurde auch von mir nicht beobachtet. 
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Marrubium. 


Von den 6 untersuchten Arten der Gattung M. gelang die Umwandlung 
der Infloreszenz bei M. candidissimum L. und M. vulgare L., die einander 


sehr ähnlich sind, auch in ihrem Verhalten 
beim Stecklingsversuch. 

Die Blüten stehen als Scheinquirle in den 
Achseln von Blättern, die etwas kleiner und 
schwächer gezähnt sind als die Laubblätter, im, 
übrigen ist die Infloreszenz vom Laubsproß 
kaum verschieden. Die Pflanzen sind wollig 
behaart, der Stengel enthält weißes Mark; er 
bewurzelte sich jedoch, und im Normalversuch 
trat regelmäßig Umwandlung ein. Der Sproß 
kehrte zur vegetativen Phase zurück, indem 
er wieder größere und stärker gezähnte Blätter 
bildete, in deren Achseln an Stelle von Blüten 
vegetative Knospen erschienen (Abb. 6). 

Teratologische Verlaubung wird in der 
Literatur nicht angegeben, ich habe aber beob- 
achtet, daß die Pflanzen des Hamburger Bota- 
nischen Gartens häufig im Spätsommer wieder 
vegetativ wurden, indem ein oder mehrere 
Blattquirle am Sproßgipfel auftraten, die keine 
Blüten mehr enthielten. 

Bei folgenden Arten der Gattung Marru- 
bium blieb der Stecklingsversuch ohne Er- 
gebnis, da keine Bewurzelung eintrat: M. pere- 
grinum L., M. pannonicum Reichb., M. leo- 
nuroides Desr., M. creticum Roth. 


Mentha. 


Von der Gattung Mentha wurden 6 Arten 
untersucht, die alle ein positives Ergebnis 
brachten. 

Ein in jeder Beziehung besonders giinstiges 
Objekt stellt M. viridis L. dar. Ihre Inflores- 
zenz besteht aus reichbliitigen Scheinwirteln, 
sie hebt sich scharf vom Laubtrieb ab. Die 
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Abb. 6. Marrubium candi- 
dissimum. Metamorphosierte 
Infloreszenz. */, nat. Gr. 


Bracteen sind gegenüber den Laubblättern sehr klein, beide stehen de- 


kussiert. 


Die normalen Laubbläter unterscheiden sich im einzelnen von den 


Bracteen durch folgende Merkmale (Abb. 7): 


Die typischen Bracteen sind etwa 2—3 mm lang, 0,5—1 mm breit, 
lanzettlich, sitzend, die Spitze ist stark behaart. Sie besitzen keine 
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Zühne. Der Mittelnerv hat auf beiden Seiten 2 Âste. Hinter jeder 
Bractee stehen 4 Vorblätter, davon ist das 1. Paar etwa 1,5 mm, das 
2. Paar 1 mm lang. Der Mittelnerv der Vorblätter ist nicht verzweigt, 
ihre Spitze stark behaart. 


— 



















A 














c b a 
Abb. 7. Mentha viridis. A Normales Laubblatt. Nat. Gr. B Ein Paar Hochblätter mit 
den Vorblättern. 3mal vergr. C Hochblatt und Vorblätter. 40mal vergr. a Hochblatt!, 
b großes Vorblatt, c kleines Vorblatt. 


Ein mittleres Laubblatt ist in der Spreite etwa 7 cm lang. Das Blatt 
ist spitzeiförmig, die Basis schwach herzförmig. Es besitzt etwa 24 Zähne 
und ist gleichmäßig schwach behaart. Die eng verzweigte Nervatur tritt 
auf der Unterseite hervor. 

In der Literatur werden Beobachtungen über natürliche Verlaubungs- 
erscheinungen nicht angegeben, und auch an den Versuchspflanzen traten 
solche nicht auf. 





1 Die Haare an der Spitze sind zum Teil abgebrochen. 
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M. viridis setzt Ende Juni zur Infloreszenzbildung an. Da die Unter- 
suchung des Vegetationspunktes wegen seiner geringen Größe Schwierig- 
keiten macht, stellt man den Beginn der Infloreszenzentwicklung am 
besten am Auftreten der charakteristischen Bracteenspitzen fest. 

Die Normalstecklinge wurden 7—10 cm lang geschnitten, gewöhnlich 
unterhalb des 4. Knotens, von oben gerechnet. Sie bewurzelten sich fast 
ohne Ausfälle in kurzer Zeit (10—14 Tage); die Umwandlung trat nach 
etwa 4 Wochen an jeder gesunden Infloreszenz ein. Sie ist im typischen 
Fall sehr augenfällig (Abb. 8): Auf die 1. Infloreszenzzone, die durch 
sehr kleine Hochblätter gekennzeichnet ist, folgt ein kräftiger 2. Laub- 
trieb mit großen Laubblättern und vegetativen Seitenzweigen. 

Die Übergangserscheinungen der Blätter bei der typischen Um- 
wandlung sind makroskopisch gekennzeichnet durch folgende Merkmale: 
Mit zunehmender Größe des Übergangsblattes wird die Gestalt herz- 
förmig. Der Blattstiel wird zuerst bei einer Länge des Blattes von 9 mm 
deutlich sichtbar. Bei 23mm Gesamtlänge (einschließlich Blattstiel) 
treten 2 sehr große Zähne in Erscheinung; die eigenartige Gestalt des 
Blattes scheint darauf hinzudeuten, daß die Entwicklung der Blattspitze 
mit der der Blattbasis nicht Schritt halten kann. Bei derselben Blatt- 
größe ist die Nervatur schon stark verzweigt. In den Achseln dieser 
Blätter findet man noch Blütenknospen und Vorblätter. 

Das folgende Blatt (23mm) besitzt dagegen bereits vegetative 
Achseltriebe; die Zahl der Zähne nimmt nun allmählich weiter zu, des- 
gleichen die Verzweigung der Nervatur, bis der Sproß schließlich zur 
Ausbildung normaler Laubblätter zurückkehrt. 

Die mikroskopische Untersuchung der Übergangsblätter hatte das 
folgende Ergebnis (Abb. 9): 

Das Übergangsblatt von 3,3 mm Länge besitzt im wesentlichen noch 
Bracteencharakter, doch beginnt bereits die Anastomosierung der 
Nervatur am Blattrande. Es ist dies offenbar im Zusammenhang mit 
der Vergrößerung der Blattspreite das früheste Merkmal der Meta- 
morphose. Beim Übergangsblatt von 4,5 mm Länge beginnt sich der 
Blattstiel abzusetzen, die Blattfläche ist an der Basis besonders stark 
verbreitert, während die Spitze noch beim Bracteencharakter verharrt, 
sowohl was ihre Gestalt wie ihre Behaarung anlangt. 

Selbst bei einer Größe von 17 mm ist sie noch charakteristisch aus- 
geprägt, bei 25 mm Länge tritt ihre Behaarung langsam zurück, und erst 
bei einem fast normalen Laubblatt von 31 mm Größe mit 9 Zähnen 
ist die Umwandlung dieses Merkmales vollständig durchgeführt. 

Die Zusammenstellung der Blattfolge mit der genauen Zahl der mehr 
als 2zelligen Haare an der Spitze der größeren Übergangsblätter ergibt 
folgendes Bild: 


Größe der Blätter in mm: 7 17 25 26 31 
Zahl der mehr als zweizelligen Haare: 12 10 6 3 0 





Abb. 8. Mentha viridis. A Metamorphose des Blütenstandes. Von den urspriinglichen Merk- 

malen sind verkümmerte Blütenknospen, normale Bracteen und Vorblätter erhalten. 

B Infloreszenzzone. 2mal vergr. C 1—7 Blattfolge des Uberganges. 3a und b gegenüber- 
liegende Blättchen desselben Knotens. A und C nat. Gr. 


Als Ausnahmefall beobachtet man, daB auch die Vorblätter von der 
Umwandlung ergriffen werden, während sie normalerweise unbeteiligt sind. 
In diesem Falle treten ähnliche Erscheinungen wie bei den Bracteen auf. 
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Eine häufige Erscheinung ist der asymmetrische Übergang der Blätter 
oder der Achselsprosse desselben Knotens. Es ist z. B. auf der einen 
Seite eines Knotens noch die normale Bractee vorhanden, während sich 
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Abb. 9. Mentha viridis. Merkmale der Übergangsblätter. A 3,3 mm lang. B 4,5 mm lang 
C 7 mm lang. D 17 mm lang. E 25 mm lang. F 26 mm lang. G 31 mm lang. A—G 20mal 
vergr. 








auf der anderen Seite bereits ein herzförmiges Ubergangsblatt von 7 mm 
Größe und mit 4 mm langem Blattstiel findet (Abb. 8C, 3a und b). 

Es kommt auch vor, daB die Achselprodukte desselben Knotens aus- 
gesprochen verschiedenen Charakter haben. In einem solchen Falle 
enthält die Achsel des einen Blattes Vorblätter bzw. Blüten, die des 
gegenüberliegenden aber einen vegetativen Trieb. 

Ein einziges Mal fanden sich in derselben Achsel Blütenknospen und 
vegetativer Trieb nebeneinander. 
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Unter geeigneten Bedingungen (s. unten) wird die 2. vegetative Phase 
wieder zur . 

Bei der Untersuchung der Blattfolge dieses Uberganges ergibt sich 
die merkwürdige Tatsache, daß bei den letzten, noch verhältnismäßig 
großen Übergangsblättern (11 u. 12) schon wieder die charakteristische 
„Bracteenspitze‘‘ ausgebildet ist, obwohl die Blattspreite im übrigen 
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Abb. 10. Mentha viridis. Blattfolge der Übergangsblätter von der ersten Infloreszenz zur 
zweiten. */, nat. Gr. 
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noch ganz den Laubblattcharakter besitzt (Abb. 10). Dieses Merkmal 
verschwand zuletzt bei der Umwandlung der Infloreszenz zum Laub- 
trieb, um nun bei der Rückkehr zur generativen Phase als erstes wieder 
zu erscheinen. 

Bei den umgewandelten Infloreszenzstecklingen von M. viridis beob- 
achtet man häufig Hängewuchs, besonders bei Sprossen, die einen 
kräftigen 2. Laubtrieb entwickeln. Durch nachfolgende geotropische 
Wiederaufrichtung der Sproßspitze entsteht ein eigenartig gewundener 
Stengel. 

Die Untersuchung ergibt, daß die Durchbiegung an der Stelle ein- 
getreten ist, wo die Bracteen der 1. Infloreszenz sitzen. Der Stengel ist 
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entsprechend seiner ursprünglichen Aufgabe als Infloreszenzachse an 
dieser Stelle verhältnismäßig dünn und daher der Belastung durch den 
2. Laubtrieb nicht gewachsen. Die von Kress (1903, S. 75) bei V. becca- 
bunga beobachtete Erscheinung (Fig. 14) dürfte ähnlich zu deuten sein. 

Der Unterschied in der Stärke des Sprosses an der genannten Stelle 
(1 mm) gegenüber der dicksten Stelle des 2. Laubtriebes (2,1 mm) ist 
recht erheblich. Die Zunahme der Sproßdicke beginnt mit der Umwand- 
lung, seine ursprüngliche Stärke gewinnt der Stengel mit der Wiederkehr 
normaler Laubblätter zurück. 

Auf dem Sproßquerschnitt erkennt man entsprechende Veränderungen 
der Gefäßbündel. Ein Internodium des Stengels in der 1. vegetativen 
Zone besitzt das charakteristische Eckenkollenchym in den vorsprin- 
genden Stengelkanten. Die 4 halbmondförmigen Gefäßbündel stehen in 
Opposition zu den Kollenchymsträngen ebenfalls in den K&nten, zwischen 
ihnen liegen kleine Seitenleitbiindel. 

Im Gegensatz dazu zeigt ein Querschnitt durch die Bracteenzone 
der Umwandlung, daB die Kanten des Stengels nicht vorspringen und 
kein ausgepragtes Kollenchym enthalten. AuBerdem stellen die GefäB- 
bündel einen geschlossenen Ring mit gleichmaBig verteilten GefäBen dar. 

An der dicksten Stelle des 2. Laubtriebes ist der urspriingliche Zu- 
stand wieder hergestellt. 

Die als Normalversuch bezeichnete Methode kann an demselben 
Steckling mehrmals hintereinander angewendet werden, und zwar wird 
der neue Steckling jeweils nach der Riickkehr der vegetativen Phase zur 
Infloreszenz geschnitten, sobald diese eben erkennbar ist. Ein derartiger 
Versuch nahm folgenden Verlauf: 

Am 27.6.1936 wurden normale Infloreszenzstecklinge gepflanzt, 
deren Umwandluny nach Ablauf von 4 Wochen eintrat. Die Laubtriebe 
wuchsen im vollen Tageslicht zu kräftigeri SproBen heran, setzten aber 
im Laufe des Sommers nicht wieder zur Infloreszenz an. Sie erhielten 
nun von Ende November ab zusätzlich künstliche Beleuchtung (500 Watt 
von 22 bis 6 Uhr) und kehrten Anfang Februar des nächsten Jahres zur 
reproduktiven Phase zurück. Von diesen Blütenständen wurden wieder 
Normalstecklinge gemacht, deren Umwandlung zum 3. Laubtrieb am 
Anfang Mai 1937 begann. Setzte man die Kultur nun dem vollen Tages- 
licht aus, so erschien die 3. Infloreszenz bereits Ende Mai. Der noch 
einmal wiederholte Stecklingsversuch brachte die Umwandlung zum 
4. Laubtrieb Ende Juni 1937. Die Umwandlung der reproduktiven zur 
vegetativen Phase konnte also insgesamt 3mal an demselben Sproß 
wiederholt werden. 

Wie schon erwähnt, liefert M. viridis ein besonders gut geeignetes 
Material für Massenversuche. Diese wurden in der Form durchgeführt, 
daß bei dem einzelnen Versuch Reihen von mindestens je 30 Stecklingen 
(in 2 Töpfen) angesetzt wurden. Als Kontrollen dienten ebensoviele 
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Stecklinge des Normalversuches. Einen MaBstab für den EinfluB des 
untersuchten Faktors liefert die Prozentzahl der umgewandelten Steck- 
linge. Dabei zählen auch solche Umwandlungen mit, die sich nicht an 
der SproBspitze, sondern als vegetative Seitentriebe aus der Achsel einer 
Bractee entwickeln. 

Der Normalversuch lieferte in verschiedenen Jahren (1932, 1933, 
1936, 1937) übereinstimmende Ergebnisse. Insgesamt wurden 330 Normal- 
stecklinge angesetzt. Von 100 Stecklingen, die Ende Juni bis Anfang 
Juli von kräftigen Hauptsprossen geschnitten wurden, brachten 94% 
die Umwandlung, 2% bewurzelten sich nicht, und bei 4% verfaulten die 
Infloreszenzknospen, d. h. also, die Umwandlung trat an allen gesunden 
Stecklingen ein. 

Da die ,,Toten“ aus der Berechnung ausscheiden können, falls ihre 
Zahl nicht zu groß wird (10% als Hôchstgrenze), kann die „bereinigte“ 
Zahl der Umwandlungen im Normalversuch mit 100% angesetzt werden 
und als Vergleichszahl für die folgenden, gleichzeitig angesetzten Versuche 
zugrunde gelegt werden, bei denen die Berechnung in derselben Weise 
erfolgt. 

Diese Versuche wurden größtenteils in den Jahren 1933 und 1936 
durchgeführt, die Ergebnisse sind durch die in Klammern beigefügte 
Jahreszahl entsprechend gekennzeichnet. 

Da die Umwandlung im Normalversuch zu 100% eintritt, kann es 
sich bei der Untersuchung einzelner Faktoren zunächst nur um solche 
handeln, die einen hemmenden Einfluß auf die Metamorphose haben. 
Man darf nun vermuten, daß diese Faktoren dieselben sind, die die Blüten- 
bildung fördern, da es sich um den entgegengesetzten Vorgang handelt. 

Als ein solcher Faktor gilt nach Môgivus (1897) und Kress (1906) die 
Verringerung der Nährsalzzufuhr. Um ihren Einfluß auf die Meta- 
morphose zu prüfen, wurden die Stecklinge in reinem Sand, im übrigen 
unter den Bedingungen des Normalversuches kultiviert. 

Die Stecklinge bewurzelten sich gut, die Infloreszenzknospen streckten 
sich und brachten z. T. einige verkümmerte Blüten hervor, zur Umwand- 
lung gelangten nur 26% (1933) bzw. 33% (1936). Demnach wird die 
Umwandlung durch mangelnde Nährsalzzufuhr offenbar stark gehemmt, 
was schließlich nicht verwunderlich ist, da die Unterernährung natur- 
gemäß die Lebenskraft der Stecklinge beeinträchtigen muß. 

Neben der Quantität soll die Qualität der Bodennahrung für den 
Aufbau der generativen Phase eine Rolle spielen. Insbesondere soll 
Stickstoffmangel die Blütenbildung fördern (Lozw 1905, BENECKE 1906, 
MoNTEMARTINI 1910). Um dies zu prüfen, wurden die Stecklinge in 
reinem Sand kultiviert und regelmäßig mit N-freier Nährsalzlösung 
(Rezept nach von DER CRONE 1904) begossen. Als Kontrolle diente 
sowohl der Normalversuch als auch ein Versuch, bei dem die Stecklinge 
in reinen Sand gesteckt und mit vollständiger Nährlösung begossen wurden. 
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Die beiden Kontrollen brachten die Umwandlung zu je 100%, im 
Versuch ohne N ergab sich ein leichter Rückgang der Metamorphosen, 
die nur mit 93% (1933), bzw. 86% (1936) in Erscheinung traten. 

Im Normalversuch wurde den Stecklingen ein Teil ihrer Blattfläche 
genommen. Es fragt sich, ob diese Reduktion eine wesentliche Voraus- 
setzung für die Umwandlung des Blütenstandes ist. 

Um dies zu prüfen, wurden den Stecklingen alle Blätter belassen, 
die Kontrollen dagegen normal behandelt. Es ergab sich, daß in 
jedem Falle 100% Umwandlungen eintraten (1933 und 1936). Dies Ver- 
halten der Stecklinge beweist, daß eine Reduktion der Blattfläche nicht 
nötig ist. 

Eine wichtige Bedingung der Blütenbildung ist die Lichtintensität 
(VécuTING 1893). KLeBs hat diesem Faktor bei seinen Untersuchungen 
mit Infloreszenzstecklingen zuerst große Bedeutung beigemessen, und 
zwar hielt er gedämpftes Licht für eine unerläßliche Bedingung der 
Umwandlung des Blütenstandes (1903, S. 72). 

Um die Bedeutung dieses Faktors bei der Metamorphose von M. viridis 
zu prüfen, wurden die Stecklinge im Gegensatz zum Normalversuch nur 
die ersten 4 Tage schattiert, dann aber dem vollen Tageslicht ausgesetzt ; 
als Kontrolle diente der Normalversuch. 

Das Ergebnis war insofern überraschend, als auch im vollen Tages- 
licht die Umwandlung an allen gesunden Stecklingen eintrat (1933, 1936). 
Sie war sogar an den Licht-Stecklingen besonders deutlich und kräftig, 
die Schwächung der Lichtintensität ist also für die Infloreszenzverlaubung 
von M. viridis nicht erforderlich. 

Kress (1903) entfernte bei seinen Versuchen meistens die vegetativen 
Achseltriebe des Laubsprosses, wenn er die Umwandlung des Blüten- 
standes erzwingen wollte. 

Um festzustelleri, ob es sich hier um einen maßgebenden Faktor 
handelt, wurde das Verhalten von Stecklingen untersucht, bei denen im 
Gegensatz zum Normalversuch, der als Kontrolle diente, die Achsel- 
knospen nicht entfernt worden waren. Diese Stecklinge wuchsen zu 
stark verzweigten, kräftigen Sproßen heran, die doppelt so hoch wie die 
Kontrollen wurden. An ihren Infloreszenzen konnte nicht eine einzige 
Umwandlung festgestellt werden (1933, 1936). Sie entwickelten sich 
höchstens zu einer Länge von 1 cm, ohne Blüten auszubilden. Dabei 
konnte man beobachten, daß der die Infloreszenz tragende Hauptsproß 
entweder mit der Streckung der Seitenzweige Schritt hielt oder aber, 
daß der Mitteltrieb das Wachstum einstellte und die Seitenzweige allein 
sich streckten, so daß die Infloreszenz unten in einer Gabel sitzen 
blieb. 

Im ganzen lehrt der Versuch, daß die Entfernung der vegetativen 
Achseltriebe eine bei M.viridis unerläßliche Voraussetzung für die 
Metamorphose des Blütenstandes ist. 
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Neben äußeren Einwirkungen spielen offenbar auch innere Bedin- 

gungen bei der Umwandlung der Infloreszenz eine Rolle, so z. B. der 

Entwicklungszustand des Blütenstandes (KLEBs 1903, S. 66). 

Im Normalversuch wurden die Stecklinge geschnitten, sobald die 
Infloreszenzknospe eben erkennbar war. Es fragt sich nun, ob die Zahl 
der Metamorphosen zurückgeht, wenn die Entwicklung der Infloreszenz 
schon weiter fortgeschritten ist. Es wurden also Versuche angesetzt, 
bei denen die Infloreszenzknospen 1. bis 2mm groß (Kontrollen), 
2. 2—4 mm groß, 3. 4—6 mm groß, 4. über 6 mm groß waren. 

Im übrigen wurden die Stecklinge wie im Normalversuch hergerichtet 
und die Seiteninfloreszenzen entfernt, soweit sie in Erscheinung traten. 

Außerdem ist wichtig zu erwähnen, daß dieser Versuch im Gegensatz 
zu allen anderen, bereits beschriebenen, erst gegen Ende Juli, also etwa 
14 Tage später, angesetzt wurde, als die Entwicklung der Infloreszenz- 
knospen entsprechend fortgeschritten war. 

In dem Verhalten der Infloreszenzstecklinge dieses Versuches ließ 
sich unter der großen Zahl von Metamorphosen eine Reihe verschiedener 
morphologischer Typen unterscheiden. Es waren folgende 5 Fälle: 

Der erste Fall wird im Versuch 1 (Infl. bis 2 mm) an einigen Steck- 
lingen beobachtet (Abb. 11,I). Die Umwandlung ist bei diesen Sprossen 
kaum nachzuweisen, da weder Blütenknospen, noch Bracteen oder 
Vorblätter als Reste der Infloreszenz vorhanden sind; bei näherem 
Hinsehen ist sie aber doch daran zu erkennen, daß einige Blätter glatt- 
randig sind oder nur wenige Zähne besitzen. 

Die meisten Stecklinge des 1. Versuches entwickeln sich aber nach 
dem Typus des zweiten Falles, bei dem als Infloreszenzmerkmale normale 
Vorblätter, gelegentlich auch Blütenknospen, dagegen keine Bracteen 
erhalten sind (Abb. 11,1I). 

Diese treten erst im 2. Versuch (Infl. 2—4 mm) auf, und zwar ent- 
weder als 3. oder als 4. Fall. 

Beim dritten Fall sind neben Vorblättern und Blütenknospen nur 
solche Bracteen vorhanden, die bereits von der Umwandlung ergriffen 
worden sind (Abb. 11,III). Normale Bracteen sind ein Kennzeichen des 
vierten Falles, der bereits oben (Abb. 8) beschrieben wurde und durch 
den Besitz der ursprünglichen Hochblätter sich als eine besonders deut- 
lich Umwandlung darstellte!. Der geschilderte vierte Fall ist im 3. Ver- 
such (Infl. 4—6 mm) vorherrschend; gelegentlich unterbleibt aber die 
Umwandlung und der Steckling gelangt zur Blüte. Dieselbe Erscheinung 
beobachtet man bei den meisten Stecklingen des 4. Versuches (Infl. 
über 6 mm). Nur ein einziges Mal konnte hier festgestellt werden, daß 


1 Daß dieser Fall beim Normalversuch der ersten Reihe schon an jüngeren 
Infloreszenzknospen eintrat, hängt offenbar damit zusammen, daß diese sich stets 
an besonders kräftigen Sprossen fanden und daher wohl stabiler induziert waren 
als die gleichgroßen Knospen der zweiten Reihe. 
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Abb. 11. Mentha viridis. Morphologische Typen der Um- 

wandlung. Die Metamorphose ist gekepnzeichnet durch 

glattrandige Blätter (Fall I), Vorblätter und Blütenknospen 

(Fall II), vergrößerte Bracteen (Fall III). I—III nat. Gr. — 
Achs abgetrennter Achselsproß. 
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an der Spitze einer Infloreszenz, die schon offene Blüten getragen hatte, 
schließlich doch noch der Laubtrieb erschien (fünfter Fall). 

Welcher von diesen 5 Graden der Metamorphose eintritt, ist offenbar 
vom Entwicklungszustand des Blütenstandes zu Beginn des Versuches 
abhängig. Die Umwandlung wirkt um so nachhaltiger auf die Gestalt 
der Organe ein, je früher diese davon betroffen werden. Ist ein gewisser 
Entwicklungszustand der Infloreszenz überschritten, so wandelt sich 
diese überhaupt nicht mehr um. 

Bei der Berechnung der Prozentsätze aus Versuch 1—4 zählen alle 
5 Fälle gleichwertig als Metamorphosen. 

Die Auszählung hatte das folgende Ergebnis: 





Versuche: Zahl der Umwandlungen: 
1. Infloreszenzknospen bis 2 mm 89%! (1933) 100% (1936) 
2. Infl pen 2—4 mm 100% (1933) 100% (1936) 
3. Infl 4-6 mm 54% (1933) 59% (1936) 





4. Paaren. en über 6mm 15% (1933) 8% (1936) 


Demnach ist der Prozentsatz der Umwandlungen stark vom Ent- 
wicklungszustand der Infloreszenz abhängig. 

Stecklinge der Gruppe 4 besitzen neben der großen Infloreszenz- 
knospe am Mitteltrieb meistens noch kleine Seiteninfloreszenzen, die im 
Normalversuch entfernt werden. Läßt man sie aber stehen und beseitigt 
durch Kappen der Infloreszenz am Hauptsproß deren korrelative Hemm- 
wirkung, so wandeln sie sich restlos um. Auch das zeigt die Bedeutung 
des Entwicklungszustandes der Infloreszenzknospen für die Meta- 
morphose. — 

Während bei Verwendung eben erkennbarer Infloreszenzknospen 
(100% Metamorphosen im Normalversuch) nur der Einfluß solcher 
Faktoren untersucht werden konnte, die hemmend auf die Umwandlung 
wirken, eröffnet sich bei den Knospen im fortgeschrittenen Entwicklungs- 
zustand die Möglichkeit, auch fördernde Einflüsse festzustellen, da die 
Metamorphose nur bei einem Bruchteil dieser Stecklinge eintritt. 

Es wurde also eine 2. Reihe von Versuchen angesetzt, bei denen 
Infloreszenzknospen von 4—6 mm Größe verwendet wurden. 

Als Kontrollen dienten ebensolche Stecklinge, die unter den Bedin- 
gungen des Normalversuches gezogen wurden (Normalversuch, 2. Reihe). 

Aus den oben genannten Zahlen ergibt sich ein mittlerer Prozentsatz 
von 57% Umwandlungen im Normalversuch, 2. Reihe, als Vergleichs- 
grundlage für die folgenden Versuche. 

Ein fördernder Einfluß konnte von reichlicher Nährsalzzufuhr er- 
wartet werden (Kress 1906, S. 116). Es wurden also Stecklinge der 
2. Reihe in reinem Sand kultiviert und regelmäßig reichlich mit Normal- 


1 Einige Stecklinge wuchsen rein vegetativ, die Infloreszenz war zu Beginn 
des Versuches wohl noch nicht angelegt. 











über die künstliche Umwandlung von Blütenständen in Laubsprosse. 705 


nährlösung (nach von DER CRONE) begossen. Es ergaben sich 59% (1933) 
und 52% (1936) Umwandlungen; gegenüber den Kontrollen (57%) ist 
also kein deutlicher Unterschied vorhanden. 

Im Gegensatz zu N-Mangel soll fehlender Phosphor die Blütenbildung 
hemmen (MoNTEMARTINI 1910), könnte also umgekehrt die Umwandlung 
fördern. Ein entsprechender Versuch mit P-freier Nährlösung ergab 
50% (1933) und 53% (1936) Metamorphosen, d.h. keinen merkbaren 
Einfluß des P-Mangels. 

Stickstoffmangel bringt dagegen wieder einen gewissen Rückgang 
der Umwandlungen, nämlich 40% (1933) und 42% (1936). (Kon- 
trollen 57%.) 

Ebenso wurde der hemmende Einfluß allgemein verringerte Nähr- 
salzzufuhr bestätigt: Stecklinge der 2. Reihe brachten, in reinem Sand 
kultiviert, nur 11% (1933) und 24% (1936) Umwandlungen. 

Die Größe der Blattfläche spielte bei der Umwandlung der Normal- 
stecklinge (1. Reihe) keine Rolle. Es fragt sich, ob dieser Faktor auf die 
Umwandlung der Infloreszenz im fortgeschrittenen Stadium ebenfalls 
ohne Einfluß ist, oder ob es gelingt, die Zahl der Metamorphosen durch 
Verringerung der Blattfläche zu erhöhen. Am nachhaltigsten müßte die 
vollständige Entblätterung der Stecklinge wirken, sie läßt sich auch 
ohne Schaden für die Pflanzen durchführen, nachdem die Bewurzelung 
eingetreten ist. Der entsprechende Versuch lieferte in der Tat einen 
merklich höheren Prozentsatz von Umwandlungen, nämlich 82% (1936). 
(Kontrollen 57%.) 

Dagegen konnte auch bei den Stecklingen der 2. Reihe kein Einfluß 
der Lichtintensität festgestellt werden: Hielt man sie dauernd unter 
Schatten, so ging der größte Teil schon nach 3 Wochen ein, ohne ein 
Ergebnis zu liefern. Setzte man sie nach 4 Tagen Versuchsdauer in volles 
Tageslicht, so trat ungefähr dieselbe Zahl von Umwandlungen ein wie 
bei den Kontrollen, nämlich 59% (1933) und 52% (1936). 

Dabei wurde beobachtet, daß diejenigen Infloreszenzen, die zur Blüte 
gelangten, diese besonders kräftig ausbildeten, andererseits war aber 
auch der 2. Laubtrieb der umgewandelten Stecklinge kräftiger ent- 
wickelt als bei den Kontrollen. 

Die Entfernung der vegetativen Achseltriebe des 1. Laubsprosses 
ist auch bei den Stecklingen der 2. Reihe eine notwendige Bedingung 
der Metamorphose. Ließ man die Achseln austreiben, so unterblieb die 
Umwandlung an allen Stecklingen (1933, 1936), im übrigen beobachtet 
man ähnliche Erscheinungen wie im Normalversuch der 1. Reihe. 

Nach dem Vorbilde von Kress (1903) wurde auch das Verhalten 
ganzer Pflanzen zur Untersuchung herangezogen. So wurde z. B. geprüft, 
ob ganze Pflanzen von M.viridis durch vollständige Entfernung der 
vegetativen Organe veranlaßt werden können, ihre Blütenstände zu 
Laubtrieben umzuwandeln. 


Planta Bd. 29. 46 
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Anfang August 1937 wurden 10 kräftige Mitteltriebe von Sämlings- 
pflanzen, die erst spät zur Infloreszenz angesetzt hatten, zunächst weit- 
gehend, später vollständig entblättert. Ebenso wurden alle Seiten- 
zweige, Achselknospen und andere vegetative Organe wie Wurzelsprosse 
und Ausläufer stets sorgfältig entfernt. Etwa 20 Pflanzen blieben als 
Kontrollen unversehrt. 

Ende September trat die Umwand'ıng der Infloreszenz an allen 
entblätterten Sprossen ein, während die Kontrollen normal blühten. 

Ein Entblätterungsversuch, der im nächsten Jahr um dieselbe Zeit 
angesetzt wurde, ergab, daß die Umwandlung nicht erfolgt, wenn man 
auch nur ein einziges Blatt stehen läßt. Die Infloreszenz erreicht in 
diesem Falle zwar nur eine geringe Größe, bildet aber normale Blüten aus. 

Von besonderem Interesse ist seit GARNER und ALLARD (1920, 1923) 
der Einfluß der Tageslänge auf die Entwicklungsvorgänge. Da M. viridis 
erst Ende Juni zur Blüte ansetzt, durfte man vermuten, daß es sich um 
eine Langtagpflanze handelt. Es wurde daher untersucht, ob sich bei 
ihr durch Kurztagbehandlung die Rückkehr zu vegetativem Wachstum 
erzwingen ließ. 

Zu diesem Zweck wurden im Frühjahr mehrere Gruppen von kräftigen 
Pflanzen so auf ein Beet gepflanzt, daß sie durch große Zinkglocken 
mit Lüftungseinrichtungen verdunkelt werden konnten. Jede Gruppe 
enthielt etwa 20 Sprosse. Das Beet war gut gedüngt und wurde fleißig 
begossen, so daß die Pflanzen sich kräftig entwickelten. Die Glocken 
wurden um 16 Uhr aufgesetzt und um 7 Uhr wieder abgenommen, 
so daß die Tageslänge auf 9 Stunden verkürzt war. 

Die 1. Gruppe wurde bereits dem Kurztag ausgesetzt, als noch keine 
Infloreszenzknospen angelegt waren (8. 6. 1937). Es ergab sich, daß die 
Sprosse überhaupt nicht zur Infloreszenzbildung gelangten. Auch als 
die Verdunkelung am 30.7. abgenommen wurde, setzten die Pflanzen 
keine Infloreszenz mehr an. Demnach handelt es sich also bei M. viridis 
in der Tat um eine ausgesprochene Langtagpflanze. 

Die 2. Gruppe wurde dem Kurztag ausgesetzt, sobald an allen Sprossen 
Infloreszenzknospen erkennbar waren (7.7.37), die 3. Gruppe eben- 
falls, jedoch wurden hier außerdem die Seitenzweige entfernt. 

Die entsprechenden Kontrollen kamen im Laufe des Juli zu nor- 
maler Blüte, dagegen trat in den Versuchen der 2. und 3. Gruppe an 
sämtlichen Sprossen Umwandlung ein, oft an Haupt- und Seitenin- 
floreszenzen zugleich. Die Metamorphose war im 3. Versuch besonders 
kräftig, aber auch im 2. Versuch nicht zu verkennen, obwohl die stär- 
kere Entwicklung der Seitentriebe das Bild hier etwas störte. 

Es unterliegt also keinem Zweifel, daß bei M. viridis die Umwand- 
lung junger Infloreszenzen in vegetative Triebe durch Kurztagbehand- 
lung herbeigeführt werden kann. 
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Das Verhalten ganzer Pflanzen wurde schlieBlich noch in einem Ver- 
such geprüft, der von der Frage ausging, ob etwa eine korrelative Um- 
wandlung der Infloreszenz eintritt, wenn-an ihr die Blüten entfernt 
werden. 

Auf einem Beet wurden bei den Infloreszenzen von 10 Sprossen die 
Blüten regelmäßig herausgezupft, ehe sie sich öffneten. Als Kontrolle 
waren zahlreiche unversehrte Pflanzen vorhanden. Die entblüteten In- 
floreszenzen wurden indessen nicht zur Umwandlung veranlaßt, eine 
Korrelation zwischen dem Vorhandensein von Blüten an den unteren 
Teilen der Infloreszenz und deren Weiterwachsen als solcher besteht 
also nicht. 

Aus der Gattung Mentha wurden noch 5 andere Arten, bzw. Unter- 
arten und Hybriden untersucht: 

1. M. crispata SCHRADER (var. von M. viridis L. mit zerschlitzten 
Blättern). 

2. M. piperita Hups. (= M. viridis aquatica, „Pfefferminze‘‘). 

3. M. silvestris L. 

4. M. undulata WıLLD. (var. von M. silvestris L. mit krausen Blättern). 

5. M. rotundifolia (L.) Hups. 

Sie stimmen in ihrem Verhalten beim Stecklingsversuch weitgehend 
mit M. viridis überein und liefern regelmäBig die Umwandlung in ähn- 
licher Form. 

Nepeta. 

Von der Gattung Nepeta wurden von mir insgesamt 6 Arten unter- 
sucht, die Umwandlung gelang bei 2 Arten. 

1. Nepeta racemosa Lam. besitzt eine deutlich differenzierte In- 
floreszenz, die typischen Bracteen sind sehr klein, lanzettlich und sitzend, 
die Laubblätter dagegen groß, spitzeiförmig, kerbzähnig und langgestielt. 
Die Blattstellung ist durchgehends dekussiert. 

Normale Infloreszenzstecklinge bewurzeln sich nach 14 Tagen, und 
nach weiteren 5 Wochen tritt die Umwandlung ein. 

Die 2. vegetative Phase ist kräftig entwickelt. Die Phyllome erlangen, 
von den Bracteen ausgehend, allmählich wieder normalen Laubblatt- 
charakter, die größeren enthalten in ihren Achseln häufig vegetative 
Seitensprosse. Der allmähliche Übergang ist neben anderen Merkmalen 
durch die Zunahme der Kerbzähne an den Übergangsblättern gekenn- 
zeichnet. An den Blättern eines Sprosses fand sich diese Zahlenfolge: 

Länge der Blattspreite in mm: 5, 9, 11, 14, 16, 19, 20, 25, 28, 31 

Zahl der Kerbzähne: 0,0, 0, 0, 0, 0, 4, 10, 14, 20 


2. N. Nepetella L. stimmt in den wesentlichen Merkmalen mit 

N. racemosa überein und bringt eine ähnliche Umwandlung hervor. 

Nicht erreicht werden konnte die Metamorphose bei N. Mussini 

SPRENG., N. grandiflora Bres., N. kokanica ReseL, N. latifolia DC. 
46* 
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Von diesen 4 Arten konnten die Blütenstände der beiden ersten aber 
wenigstens zur Bewurzelung gebracht werden. 


Plectranthus. 


Im Hamburger Botanischen Garten wird eine südafrikanische Art, 
Plectranthus purpuratus Harv., im Warmhaus kultiviert. Sie wird dort 
etwa 30—40 cm hoch, hat verzweigten Wuchs und sukkulenten Charakter; 
der 4kantige Stengel ist leicht behaart, fast kahl, alle vegetativen Teile 
sind spröde. Die hochdifferenzierte Infloreszenz besteht aus Schein- 
wirteln von je 2—3 Blüten, die in den Achseln dekussierter Hochblätter 
stehen; sie ist vom Laubtrieb scharf abgesetzt. 

Normale Bracteen und Laubblätter unterscheiden sich durch folgende 
Merkmale (Abb. 12): Die Bracteen sind etwa 2 mm lang und 0,6 mm 
breit, lanzettlich, spitz, sitzend und nicht fleischig, an der Spitze stärker 
behaart, der Mittelnerv ist unverzweigt. 

Dagegen ist die Blattspreite eines mittleren Laubblattes fleischig, 
etwa 3,5 cm breit und ebenso lang, der Blattstiel 1 cm lang. Das Blatt 
ist fast rund, schwach gekerbt, es besitzt etwa 10 Blattzähne und eine 
abgestumpfte Spitze. Es ist oberseits kahl, unterseits leicht behaart 
und rot gefärbt. Die Nervatur ist verzweigt. Bei Betrachtung der 
Unterseite der Laubblätter erkennt man schon mit bloßem Auge helle 
Punkte, die auf den Kerbzähnen sitzen. Die anatomische Untersuchung 
ergibt, daß es sich bei jedem derartigen Organ um eine Gruppe von 
Wasserspalten handelt, die sich auf einem behaarungsfreien Flecken 
der Epidermis zusammendrängen. 

Die Bewurzelung der Infloreszenzstecklinge tritt im Normalversuch 
nach 14 Tagen, die Umwandlung nach weiteren 5 Wochen ein. ß-Steck- 
linge bewurzeln sich bereits nach 11 Tagen, die Umwandlung tritt nach 
weiteren 4 Wochen ein. Ein Teil dieser Stecklinge wurde im vollen 
Tageslicht weiterkultiviert, er setzte 9 Wochen später zur 2. Infloreszenz 
an (Abb. 12C); ein anderer Teil blieb im gedämpften Licht vegetativ. 

Teratologische Verlaubung der Infloreszenz ist nicht bekannt und 
wurde auch bei den Hamburger Pflanzen nicht beobachtet. 

Die Blattfolge in der Umwandlung läßt folgende Übergangserschei- 
nungen erkennen (Abb. 12D): 

Die Größe der Blätter nimmt allmählich zu, der fleischige Charakter 
tritt schon bei relativ kleinen, noch bracteenähnlichen Blättern von 
3 mm Länge! hervor. Das Blatt dieser Größe ist spitzeiförmig, es besitzt 
bereits einen Stiel von 0,5 mm Länge. Das Blatt von 8 mm Länge ist 
rundlich mit kleiner aufgesetzter Spitze, neben dem Mittelnerv treten 
2 Seitennerven auf, der Blattstiel ist 2 mm lang. Bei 15 mm Länge ist 
das Blatt von feigenförmiger Gestalt, die Bracteenspitze noch immer 

1 Unter Länge der Blätter schlechthin ist die Gesamtlänge einschließlich Blatt- 
stiel zu verstehen. 
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erkennbar, der Blattstiel 3 mm lang. Ein Seitennerv beginnt sich zu 
verzweigen, das Blatt ist aber noch ganzrandig. Die ersten Kerbzähne 
treten bei einer Blattlänge von 30 mm auf. Die Bracteenspitze ist jetzt 
verschwunden, an ihre Stelle tritt die typisch abgestumpfte Spitze des 
Laubblattes. Die Nervatur ist verzweigt, 
der Blattstiel 5 mm lang. Auf der Unter- 
seite des Blattes trägt jeder Blattzahn 
eine Hydathode. Das Blatt von 35 mm 
Länge besitzt 8 Zähne, im übrigen be- 
reits alle Kennzeichen des normalen 
Laubblattes. 

Da die Bracteen nicht den fleischigen 
Charakter der Laubblätter haben, ist der 
Übergang auch anatomisch in der Ent- 
wicklung des Mesophylls gut zu beob- 
achten. 

Der Querschnitt durch das normale 
Laubblatt zeigt, daß das Mesophyll deut- 
lich in 3 Schichten differenziert ist. Unter 
der oberen Epidermis liegt ein großzelliges 
Wassergewebe, das etwa die halbe Breite 
des Mesophylls einnimmt. Darauf folgen 
ein kleinzelliges, stark chlorophyllhal- 
tiges Assimilationsparenchym und als 
3. Schicht das Schwammparenchym. 

Eine derartige Differenzierung fehlt 
bei den Bracteen. Das Mesophyll stellt 
ein homogenes, chlorophyllhaltiges Ge- 
webe dar. Das Wassergewebe tritt aber 
schon bei relativ kleinen Blättern der 
Übergangszone in Erscheinung. Bei einer Abb. 12. Plectranthus purpuratus. 
Größe des Blattes von 3 mm ist es ate ae en Au sro 
reits im Verhältnis 5:8 zum übrigen  floreszenz: der Sproß kehrt schließ- 
Mesophyll entwickelt, die beiden anderen eg nn nn 3. 
Schichten sind ebenfalls deutlich diffe- 4, 5, 9. — A, B, D ?/, nat. Gr. 
renziert. 

Der rote Farbstoff in den Zellen der unteren Epidermis ist bereits 
bei den Bracteen entwickelt, als Übergangsmerkmal also nicht zu 
verwerten. 

Bei der weiteren anatomischen Untersuchung der Übergangserschei- 
nungen wurde die Größe der Zellen und anderer Organe mit Hilfe eines 
Okularmikrometers gemessen, das auf ein Objektmikrometer von !/,, mm 
Teilung bei verschiedenen Vergrößerungen geeicht worden war. Der 
Durchschnittswert wurde aus den Messungen an 10 benachbarten Zellen 
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oder Organen und von gleichwertigen Stellen verschiedener Blatter 
errechnet. Die Angaben über die Verteilung der Organe beruhen auf 
Zählungen, die mit Hilfe eines Netzokulars angestellt wurden. Die Größe 
der verglichenen Flächen ergibt sich ebenfalls durch Eichung mit dem 
Objektmikrometer. 

Die Gesamtdicke der Spreite beträgt bei den Bracteen im Mittel 
124 u, bei den Laubblättern 1080 u, und sie springt bei dem 1. fleischigen 
Übergangsblatt (3 mm) plötzlich auf 323; im weiteren Verlauf der 
Umwandlung nimmt sie allmählich zu. 

Die Zellen der oberen Epidermis sind kleiner als die der unteren. 
Bei den Bracteen mißt man in der Aufsicht 26 bzw. 35 u, bei den Laub- 
blättern 61 bzw. 78. Die Zunahme erfolgt allmählich im Verlauf der 
Umwandlung. 

Die Gestalt der Epidermiszellen, von der Fläche gesehen, ist häufig 
durch mäßige Wellung der Zellwände gekennzeichnet. Bei den Bracteen 
findet sie sich sowohl oberseits wie unterseits, aber nur an bestimmten 
Stellen der Spreite. Oberseits fehlt die Wellung an der Spitze, am Blatt- 
rand und am Blattgrund, während die Zellen unterseits am Blattgrund 
und über dem Nerv nicht gewellt, sondern gradwandig und längsgestreckt 
sind. Bei den Laubblättern sind die Zellen der oberen Epidermis durch- 
weg geradwandig, meist regelmäßig sechseckig, während sie unterseits 
außer über dem Nerv gewellte Ränder haben. 

Die 6eckige Form der Oberhautzellen verdrängt die gewellte bereits 
bei den Übergangsblättern (3 mm), nur selten treten noch gewellte Zell- 
ränder oberseits auf. Der Übergang des Merkmals erfolgt also ziemlich 
plötzlich. 

Die stärkste Veränderung der Zellgröße beobachtet man am Wasser- 
gewebe, das bei den Bracteen überhaupt nicht vorhanden ist und bei 
den Laubblättern eine Schichtdicke von 405 y erreicht. Die Höhe der 
Hypodermzellen mißt man bei ihrem 1. Auftreten am Übergangsblatt 
(3 mm) zu 71, im weiteren Verlauf der Umwandlung nimmt sie all- 
mählich zu, erreicht bei dem Übergangsblatt (15 mm) 1934 und nähert 
sich dann dem Wert der Laubblätter (228 u). 

Was die Breite der Hypodermzellen angeht, so erfolgt der Übergang 
von der Bractee zum Blatt von 3mm Länge nicht so plötzlich, da die 
Mesophyllzellen der Bractee in der Aufsicht relativ groß sind (49 u) 
und die Zellen des Hypoderms beim Übergangsblatt (3 mm) sie nur 
wenig übertreffen (53 u). Bei den größeren Übergangsblättern nimmt die 
Breite der Hypodermzellen allmählich zu und erreicht schließlich den 
Wert der Laubblätter (132 u). 

Das Assimilationsparenchym tritt zuerst beim Übergangsblatt (3 mm) 
in Erscheinung, die Zellen sind 34 groß und bleiben im Verlauf der 
Umwandlung bei diesem Wert stehen. 
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Die Entwicklung des Schwammgewebes beginnt ebenfalls bei dem 
Übergangsblatt (3 mm) mit einer Zellgröße von 39 u, diese wächst all- 
mählich auf den Wert der Laubblätter an (87 u). 

Die Größe der Spaltöffnungen ist konstant (35 4). Sie treten bei den 
Bracteen nur auf der Unterseite, und zwar an der Spitze zu 6—8 gehäuft 
auf, während auf der übrigen Fläche nur wenige zerstreut sind. Ins- 
gesamt zählt man auf einem Hochblatt mit einer Fläche von durch- 
schnittlich 0,55 qmm 12 Spaltöffnungen; das ergibt, auf die Flächen- 
einheit des Netzokulars berechnet, 4 Spaltöffnungen pro 0,16 qmm. 

Beim Laubblatt sind die Stomata eben- 


falls nur auf der Unterseite vorhanden, 
dort aber regelmäßig in einer Dichte von 7 
bis 8 pro 0,16 qmm verteilt. 

Dieselbe Dichte stellt man schon beim 
Übergangsblatt (8mm) fest, und zwar findet 
sich die regelmäßige Verteilung zuerst auf 
den Teilen der Spreite, die von den bogigen 
Seitennerven umschlossen sind. Die ge- 
häufte Anordnung der Spaltöffnungen an 
der Spitze bleibt bestehen, daraus entwickelt 


sich bei den größeren Übergangsblättern 
die Hydathode der Blattspitze. nel 13. Pi 

Im Zusammenhang damit splittert schon der 
in den vergrößerten Bracteen der Mittelnery Umwandlung. A Hochblatt 2 mm 
zur Spitze hin auf (Abb. 13). blaté 2,4 mm lang, 0.7 mm breit. 

Bei denselben Bracteen (die die ersten Or Tt ee 
Stufen der Umwandlung darstellen) erkennt r | 
man die beginnende Verzweigung der Nervatur, nachdem das Material 
mit Chloralhydrat gekocht worden ist. Der Mittelnerv des normalen 
Hochblattes (2 mm lang, 0,5 mm breit) ist unverzweigt. Bei einer wenig 
größeren Form (2,4 mm lang, 0,7 mm breit) treten rechts und links 
vom Mittelnerv in der Mitte der Spreite 2 Tochternerven aus. Bei einem 
Übergangsblatt von 2,6 mm Länge und 0,9 mm Breite, das im übrigen 
noch typischen Hochblattcharakter besitzt, zählt man 3 Tochternerven, 
dazu tritt ein selbständiger Seitennerv aus der Blattbasis. 

Noch bei einer Größe von 15 mm hat sich dieser Seitennerv nicht 
mit dem Mittelnerv vereinigt, sondern läuft im Blattstiel neben ihm 
her, ebenso ein zweiter Seitennerv auf der anderen Seite des Blattstieles. 
Erst bei einem Übergangsblatt von 30 mm Größe vereinigen sich die 
Nerven. 

Das Laubblatt ist ober- und unterseits ziemlich gleichmäßig mit 
2—3zelligen, spitzen Haaren besetzt. Dagegen ist die Bracteenspitze 
durch den Besitz mehrerer großer Haare ausgezeichnet, die aus 6 bis 
8 Zellen bestehen. Dieses Merkmal bleibt im Verlauf der Metamorphose 














712 Johannes Bormann: Untersuchungen 


noch bis zu einer Blattgröße von 30 mm erhalten, obwohl die Spitze 
dieses Blattes bereits abgestumpft ist und die iibrigen Merkmale der 
normalen Laubblattspitze besitzt. 

Drüsen kommen in 2 Formen vor: 1. als groBe, gelbe Üldrüsen mit 
4—8zelligem Köpfchen, 2. als kleinere, hell durchscheinende Formen 
mit 2zelligem Köpfchen. 

Die großen Drüsen finden sich bei d r Bractee nur auf der Unter- 
seite in sehr verschiedener Zahl, bei den Laubblättern auf der Urter- 
seite in einer Dichte von 656 Stück pro gem, auf der Oberseite von 
96 Stück auf derselben Fläche. Ein allmählicher Übergang der Ver- 
teilung ist nicht festzustellen, mit 3 mm Größe des Übergangsblattes 
setzt’der Laubblattcharakter des Merkmals ein. Die kleinen Drüsen 
sind bei allen Blattformen auf der Ober- und Unterseite regelmäßig 
verteilt. 

Außer P. purpuratus wurden noch 3 weitere Arten der Gattung 
untersucht. P. parviflorus Wimp. bewurzelte sich als B-Steckling, 
brachte aber keine Umwandlung hervor. P. Oerthendahlii T. C. E. Fries 
und P. glaucocalyx Maxım. bewurzelten sich nicht und starben ab. 


Salvia. 

Aus dieser Gattung wurden 18 Arten untersucht; nur bei einer 
gelang die Umwandlung. Diese liefert allerdings ein besonders eindrucks- 
volles Beispiel einer künstlichen Metamorphose. 

Salvia glutinosa L. ist eine aufrechte, etwa 50—60 cm hohe, krautige 
Labiate, die in Europa und Asien heimisch ist. Der kräftige Stengel ist 
kantig-4eckig und mit abstehenden Haaren dicht besetzt. 

Laubblätter und Bracteen stehen in dekussierter Blattstellung, sind 
aber in Form und Größe sehr verschieden (Abb. 14). Die typische Bractee 
ist etwa 9mm lang und 4mm breit, von lanzettlicher Gestalt, ohne 
Blattstiel, parallelnervig, glattrandig und dicht mit mehrzelligen, kleb- 
rigen Drüsenhaaren besetzt (Abb. 14D). Die Blattspreite des normalen 
Laubblattes ist etwa 8 cm lang und 6 cm breit, der Blattstiel ist 5 cm, 
also auffällig lang. Die Laubblätter sind spitzeiförmig und besitzen eine 
spieß-herzförmige Basis; sie sind gesägt, netzadrig, auf der Unterseite 
treten die Nerven hervor. Die Laubblätter sind behaart, aber nicht 
klebrig-drüsig. 

Der Laubtrieb geht durch eine Zone von 3—4 Internodien zur deut- 
lich differenzierten Infloreszenz über. 

Im Bereich der Infloreszenz sind alle Organe bis auf die Blüten, 
also Stengel, Vorblätter und Kelche wie die Bracteen dicht mit Driisen- 
haaren besetzt, so daß sich diese Teile der Pflanze klebrig artühlen. 
Laubtrieb und Blütenstand unterscheiden sich also recht deutlich von- 
einander. 
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Teratologische Verlaubung wird in der Literatur nicht erwähnt und 
wurde auch von mir nicht beobachtet. 

Nach gärtnerischer Erfahrung hätte man vermuten können, daß die 
Art für die Stecklingskultur nicht gut geeignet sei, da der Stengel an 


der Schnittfläche des 
Infloreszenzstecklings 
etwa 0,4cm stark und 
mit weißem Mark er- 
füllt ist. Der Normal- 
versuch gelang indessen 
trotzdem. Die Steck- 
linge wurden Ende Juni 
geschnitten, die Be- 
wurzelung trat nach 
etwa 20 Tagen ein, die 
Umwandlung nach 
10 Wochen. Durch die 
Vorbehandlung mit B- 

Indolylessigsäure 
konnte die Entwicklung 
wesentlich beschleunigt 
werden. In diesem Falle 
begann die Bewurzelung 
nach 16 Tagen und die 

Umwandlung nach 
7 Wochen. Außerdem 
konnten die B-Steck- 
linge noch in demselben 
Sommer zur 2. genera- 
tiven Phase gebracht 
werden (Abb. 15). 

Das Bild dieses Vor- 
gangs ist besonders ein- 
drucksvoll, weil die ver- 
schiedenen Zonen sich 
sehr klar voneinander 
abheben. Die 1. repro- 
duktive Phase ist an 
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Abb. 14. Salvia glutinosa. A Normales Laubblatt. B Ein- 
zellreihiges Deckhaar. C Normale Bractee. D Drüsen- 
haar. E Übergangsblätter Nr. 4, 8, 13, 16, 17, 18; die 
Verteilung der Drüsenhaare ist angedeutet. F Zwischen- 
form aus der Blattfolge eines anderen Stecklings. 
A, C, E, F */, nat. Gr.; B, D 150mal vergr. 


denrelativ kleinen Bracteen und verkümmerten Blütenknospen erkennbar. 
Es folgen der Übergang zur 2. vegetativen Phase mit verlängerten 
Internodien bis zur Ausbildung normaler Laubblätter und dann die 
Rückkehr zur 2. Infloreszenz mit normal ausgebildeten Blüten. 
Während der Übergang des 1. Laubtriebes zur Infloreszenz ziemlich 
plötzlich erfolgt, vollzieht sich die künstliche Metamorphose allmählich. 
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Abb. 15. Salvia glutinosa. Die erste Infloreszenz ist in einen Laubtrieb umgewandelt, 
dieser geht wieder zur Blütenbildung über. */, nat. Gr. 
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Das beweist z. B. die nähere Untersuchung der Blattfolge in der Uber- 
gangszone (Abb. 14E). Dabei verändern sich die einzelnen Merkmale 
folgendermaßen: 

1. Die Blattgröße nimmt allmählich zu. 

2. Das Blatt ändert seine Gestalt, es wird zunächst breiter, dann 
spitzeiförmig; in diesem Stadium beginnt die Entwicklung des Blatt- 
stiels. Mit dem Auftreten der ersten Zähne wird die Basis der Blatt- 
spreite spieß-herzförmig gestaltet. Die weitere Ausbildung der Zähne 
schreitet von der Basis der Lamina zur Spitze hin vor. 

3. Die Nervatur wird mit dem Auftreten der ersten Zähne zunächst 
nur in deren Nähe netzadrig. So ergibt sich die auffällige Zwischenstufe, 
daß die Nerven außen bereits netzadrig sind, während sie zu beiden 
Seiten des Mittelnerven noch parallel verlaufen (Abb. 14F). 

4. Die klebrigen Drüsenhaare verlieren sich allmählich, sie halten 
sich am längsten am Stiel und an der Spitze der Blätter. An ihre Stelle 
tritt die gewöhnliche Behaarung der Laubblätter, die aus einfachen, 
mehrzelligen, spitzen Haaren besteht (Abb. 14B). 

Von den übrigen 17 Salviaarten konnten 7 zur Bewurzelung gebracht 
werden, davon 8. azurea Lam. als B-Steckling. Weitere 10 Arten bewur- 
zelten sich im Normalversuch nicht und starben ab (vgl. Tabelle). 


Scutellaria. 

Von der Gattung Scutellaria wurden insgesamt 7 Arten untersucht, 
die Umwandlung gelang bei S. tuberosa BENTH. Die Infloreszenz dieser 
Art ist eine leicht dorsiventrale Traube. Der Ubergang vom Laubtrieb 
mit groBen, langgestielten und tief gekerbten Laubblättern zum hoch- 
differenzierten, terminalen Blütenstand mit lanzettlichen, glattrandigen, 
fast sitzenden, viel kleineren Bracteen erfolgt ziemlich plôtzlich. Dabei 
wird die dekussierte Blattstellung beibehalten. Die Blüten stehen 
einzeln in den Achseln der Hochblätter. 

Die Infloreszenzstecklinge sind empfindlich gegen Trockenheit und 
miissen daher 5 Wochen unter der Glocke gehalten werden, ehe sie sich 
bewurzeln. Die ersten Versuche blieben ohne Ergebnis, erst im 6. Versuch 
glückte die Umwandlung mehrerer sehr junger Infloreszenzen, und zwar 
bei relativ großer Feuchtigkeit und kaum gedämpftem Licht (unter 
Ölpapier). 

Der Versuch wurde 1937 mit Infloreszenzstecklingen wiederholt, 
die von Sämlingen geschnitten und mit B-Indolylessigsäure vorbehandelt 
wurden. Die Bewurzelung trat bereits in 3 Wochen ein, also 14 Tage 
eher als ohne Vorbehandlung, aber die Infloreszenzknospen stellten ihre 
Entwicklung ein, so daß keine Umwandlung zu verzeichnen war. 

An den Sämlingspflanzen von 1937 beobachtete ich Ende Oktober, 
daß Blütenstände, die erst spät zur Entwicklung gekommen waren, von 
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selbst Verlaubungserscheinungen zeigten. In der Literatur fehlen ent- 

Die Umwandlung ist infolge der starken Differenzierung der In- 
floreszenz von einem auffälligen Gestaltwandel der Phyllome begleitet, 
die mit zunehmender GréBe mehr Zähne, längere Stiele und stärker 
verzweigte Nervatur bekommen. 

Bei 6 anderen Arten der Gattung Scutellaria konnte die Umwandlung 
nicht erreicht werden. Von ihnen bewurzelten sich S. altissima L., 
S. diffusa BENTH. und S. spec., ohne sich aber umzuwandeln. 

S. orientalis L., S. albida L. und S. alpina L. bewurzelten sich nicht. 


Teucrium. 

Kzess (1903) beobachtete die Umwandlung von 7’. scordium in der 
Natur (S. 87). In meinen Untersuchungen wurde das Verhalten von 5 
anderen Arten geprüft, die Umwandlung gelang bei einer Art: 7. Cha- 
maedrys L. 

Die Infloreszenz ist nur wenig anders gestaltet als der Laubsproß; 
die Blüten stehen in den Achseln von Blättern, die den Laupblättern 
gegenüber etwas kleiner und kaum gezähnt sind. 

Im Stecklingsversuch kehrten die Sprosse regelmäßig wieder zur vege- 
tativen Phase zurück, indem die Blütenbildung aufhörte, in den Achseln 
der Blätter vegetative Knospen erschienen und der ursprüngliche Cha- 
rakter der Laubblätter wieder hergestellt wurde. 

In der Literatur finden sich keine Angaben über teratologische Ver- 
laubung, indessen beobachtete ich bei den Kulturpflanzen des Hamburger 
Botanischen Gartens diese Erscheinung recht häufig. Sie trat allerdings 
erst im Spätherbst auf, viele Sprosse entwickelten aber dann noch einen 
kräftigen Laubtrieb. 

Bei 4 anderen Teucrium-Arten war die Umwandlung im Stecklings- 
versuch nicht zu erzielen. 

Bei T. lucidum L. gelang es im Normalversuch, die Stecklinge zur 
Bewurzelung zu bringen, bei den Arten 7’. Scorodonia L. u. T. canadense L. 
nur nach Vorbehandlung mit Heteroauxin; 7’. pyrenaicum L. bewurzelte 
sich überhaupt nicht. 


Piperaceen, Peperomia. 

Von der Gattung Peperomia wurden 9 Arten untersucht, bei 2 Arten 
konnte eine Umwandlung erzielt werden. 

1. Pep. rubella W. J. HooKkee ist eine zierliche kleine Art, die in 
Südamerika beheimatet ist und im Hamburger Botanischen Garten im 
Warmhaus gezogen wird. Sie wird hier 15—20 cm hoch und hat ver- 
zweigten Wuchs. Die vegetativen Teile sind brüchig, der dünne Stengel 
ist rot gefärbt. Die Blätter sind etwa 6 mm lang und 4 mm breit, ei- 
förmig, fleischig, glattrandig, unterseits rot gefärbt und in Quirlen zu 
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2—5 angeordnet. Die Nervatur ist schwach ausgeprägt ; nach Behandlung 
mit Chloralhydrat werden 3 Hauptnerven sichtbar, die sich nur wenig 
verzweigen. 

Die Infloreszenz ist hoch differenziert und scharf vom Laubtrieb ab- 
gesetzt (Abb. 16A). Sie wird im Warmhaus durchschnittlich 3 em lang 
und stellt einen kleinen Kolben dar. Die Bliiten sind sehr klein, die 
schuppenférmigen, farblosen Bracteen etwa 1 mm groB; ihre Form ist 
mit bloßem Auge kaum erkennbar. 





Abb. 16. Peperomia rubella. A Sproß mit 3 endständigen Infloreszenzen, bei einer sprießt 

seitlich ein Blättchen hervor. B Vollständige Umwandlung der Infloreszenz und zweite 

reproduktive Phase. A und B nat. Gr. C Über bei einem Blättchen 
des zweiten Laubtriebes. N Nase, Bl Blättchen Br Bractee. 





Gelegentlich wurden teratologische Erscheinungen beobachtet. Unter 
etwa 50 Blütenständen kommt durchschnittlich einer vor, bei dem aus 
der Infloreszenz einzelne kleine Laubblättchen hervorsprießen. Ähnliche 
Anomalien wurden von YUNCKER (1937) bei anderen Peperomien beob- 
achtet, auch vollständige Infloreszenzumwandlung. Diese konnte aber 
bei den Hamburger rubella-Pflanzen unter den normalen Kulturbe- 
dingungen nicht beobachtet werden. 

Die Blütenstände entstehen terminal, meistens einzeln, häufig kommen 
aber auch 2—3 nebeneinander zur Entwicklung. Diese wurden als gleich- 
wertig angesehen, die Stecklinge waren bei den nachfolgenden Versuchen 
also häufig mit mehreren Infloreszenzknospen versehen. 

Im Normalversuch wurden Stecklinge gewählt, deren Infloreszenzen 
nicht größer als 3 mm waren; sie bewurzelten sich sehr schnell (8 bis 
14 Tage). 

Falls vollständige Umwandlung eintritt, so ist sie dadurch gekenn- 
zeichnet, daß an der Spitze der Infloreszenz ein neuer Laubtrieb ent- 
steht. Häufig erscheint anschließend auf einem kleinen Stiel eine zweite 
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Infloreszenz, auch diese kann sich wieder umwandeln, so daB an dem- 
selben SproB ohne Wiederholung des Steckens mehrfache Metamorphose 
vorkommt (Abb. 16B). Dabei wird die erste Infloreszenzzone im Laufe 
der Entwicklung gewöhnlich so weitgehend verändert, daß sie nur noch 
als etwas dickere, helle Stelle der Achse zu erkennen ist. Es empfiehlt 
sich daher, die Blütenstände zu Beginn des Versuches durch weiße 
Zwirnsfäden zu markieren, die man eben unterhalb der Infloreszenz um 
den Stengel schlingt. 

Neben der vollständigen Umwandlung beobachtet man häufig die 
schon oben geschilderte Erscheinung, daß aus der Infloreszenz seitlich 
einzelne Laubblätter hervorsprießen. Im Normalversuch tritt dieser 
Vorgang aber sehr viel häufiger ein als an unbehandelten Pflanzen. 

Die Untersuchung der Übergangserscheinungen stößt insofern auf 
Schwierigkeiten, als es makroskopisch erkennbare Zwischenformen der 
Blätter in der Art einer Blattfolge wie bei anderen Pflanzen hier nicht 
gibt; indessen brachte die anatomische Untersuchung einen gewissen 
Erfolg. 

Die Laubblätter besitzen beiderseits eine kleinzellige Epidermis, das 
Mesophyll ist in 3 Schichten gegliedert: 

1. ein großzelliges Wassergewebe, 

2. ein kleinzelliges, stark chlorophyllhaltiges Assimilationsparenchym 
und 

3. ein Schwammparenchym. 

Das Laubblatt ist beiderseits leicht behaart, unterseits etwas starker 
als oberseits. 

Die Bracteen sind schildférmige. gestielte Gebilde. Man erkennt an 
ihnen keine Gliederung des Mesophylls in verschiedene Schichten, auch 
sind keine Haare vorhanden, dagegen auffallend groBe Sekretzellen. 

Zwecks Untersuchung der Zwischenformen wurden Serien von Mikro- 
tomschnitten durch junge Infloreszenzen hergestellt, an denen sich Laub- 
blättchen gebildet hatten. 

Deutliche Ubergangserscheinungen konnten kaum festgestellt werden. 
Nach Durchmusterung zahlreicher Praparate von verschiedenen In- 
floreszenzen fand sich schlieBlich ein Blattchen, das an Stelle einer 
Bractee aus der Infloreszenzachse hervorkam. Am Grunde dieses Blatt- 
chens war die Schildform der Bractee noch in Form einer Nase erhalten 
(Abb. 16C). 

Meistens tritt die Umwandlung der Infloreszenz aber so plôtzlich ein, 
daB sofort ein Blatt von normaler Laubblattstruktur an Stelle einer 
Bractee neben einem unveränderten Hochblatt entsteht. 

Die Metamorphose ist mit starker Verdickung der Infloreszenzachse 
verbunden. Wenn die Umwandlung schon weit fortgeschritten ist, er- 
kennt man auf ihr als Merkmale der ersten Infloreszenz noch Reste 
von Bracteen. 
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P. rubella schien für die physiologische Untersuchung günstig zu sein, 
da man vermuten durfte, daß sich die Zahl der Umwandlungen unter 
dem Einfluß verschiedener Faktoren ändern würde. Vielleicht konnte 
auch die Zahl der kleinen Blättchen, die an der Infloreszenz entstanden, 
zur Berechnung herangezogen werden. Außerdem hat unsere Pflanze 
den Vorzug, daß zahlreiche Infloreszenzen zu gleicher Zeit erscheinen. 

Da die Stecklinge überdies nur klein sind, kann man sie in großer 
Zahl auf kleinem Raum (je 50 Stück in einer Schale) ansetzen, und da 
viele von ihnen mehrere Infloreszenzen tragen, können in einem Versuch 
bis zu 100 Infloreszenzen beobachtet werden. 

Der Einfluß des zu prüfenden Faktors wurde aus dem Verhältnis der 
Zahl der umgewandelten Infloreszenzen zu der der nicht umgewandelten 
berechnet (% U.). Dabei ergibt sich der Mißstand, daß eine vollständige 
Metamorphose, die unter Umständen zahlreiche neue Blätter hervorbringt, 
einer solchen gleichwertig gerechnet werden muß, bei der nur ein ein- 
ziges Blättchen seitlich an der Infloreszenz erscheint. Um diesem Um- 
stand Rechnung zu tragen, wurde daher auch die Gesamtzahl dieser 
Blättchen zur Gesamtzahl der Infloreszenzen ins Verhältnis gesetzt und 
als Prozentzahl angegeben (% BI.). 

Die Entwicklung der Blütenstände beginnt Mitte Juni, die erste Reihe 
von Versuchen wurde mit Infloreszenzen bis 3 mm Länge angesetzt (1933). 

Der Normalversuch brachte an 100 Stecklingen mit 192 Infloreszenzen 
61 Umwandlungen und 111 Blättchen, d.h. einen Prozentsatz von 31% 
Umwandlungen und 67% Blättchen (auf ganze Prozent abgerundet). 
Er diente für die folgenden 6 gleichzeitig angesetzten Versuche als Ver- 
gleichsgrundlage. 

1. Der Einfluß der Größe der Blattfläche wurde in 2 Versuchen ge- 
prüft, bei denen die Stecklinge a) vollständig entblättert, b) mit allen 
ihren Blättern gepflanzt wurden. 

Die vollständige Entblätterung führte schnell zum Absterben der 
Infloreszenzen. Die Stecklinge mit unversehrter Blattfläche lieferten ein 
Ergebnis von 11% Umwandlungen bzw. 23% Blättchen, die Reduktion 
der Blattfläche auf */, Blatt im Normalversuch (31% U., 67% BI.) 
scheint also der Umwandlung sehr förderlich zu sein. 

2. Versuche mit verschiedener Lichtintensität brachten kein Ergeb- 
nis, da im dauernden Schatten die Stecklinge verfaulen und im vollen 
Tageslicht die Blätter vergilben, so daß in beiden Fällen die Inflores- 
zenzen absterben. 

3. Ebensowenig gedeihen die Infloreszenzen in reinem Sand. Der 
Einfluß verminderter Nährsalzzufuhr kann also auf diese Weise nicht 
festgestellt werden. 

4. Werden die Stecklinge dagegen in reinem Sand gepflanzt und mit 
vollständiger Nährlösung begossen, so entwickeln sie sich besonders 
kräftig und bringen 41% Umwandlungen und 99% Blättchen hervor. 
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Gegenüber den Kontrollen (31% U. und 67% Bl.) bedeutet das eine merk- 
bare Förderung der Umwandlung. 

5. Wenn die Nährlösung keinen Phosphor enthält, ergeben sich 43% 
Umwandlungen und 81% Blättchen, es ist also kein deutlicher Einfluß 
des P-Mangels festzustellen. 

6. Dagegen findet man bei N-freier Ernährung ein Ergebnis von 
21% Umwandlungen bzw. 28% Blättch.n. Die relativ große Zahl der 
Umwandlungen gegenüber der Zahl der Blättchen erklärt sich aus dem 
Umstand, daß nur wenige vollständige Metamorphosen bzw. solche dar- 
unter waren, die mehrere Blättchen lieferten. Die Zahl der Blättchen 
gibt also in diesem Falle das bessere Bild von der Bedeutung des Faktors. 
N-Mangel wirkt sich demnach deutlich hemmend auf die Zahl der Um- 
wandlungen aus. 

Um die Bedeutung des Entwicklungszustandes der Infloreszenz zu 
prüfen, wurden Mitte Juli Stecklinge (zweite Reihe) geschnitten, deren 
Blütenstände 3—5 mm groß waren. Als Kontrollen dienten Stecklinge, 
deren Infloreszenzen nicht größer als 3 mm waren. 


Die Infloreszenzen bis 3mm Größe brachten 24% Umwandlungen 
bzw. 58% Blättchen, die Infloreszenzen von 3—5 mm 6% Umwandlungen 
und 10% Blättchen. Der Einfluß des Entwicklungszustandes ist also 
auch hier sehr deutlich; es fällt außerdem auf, daß die Zahl der Meta- 
morphosen bei den Infloreszenzen bis 3 mm kleiner ist als im Normal- 
versuch Mitte Juni. 

Anscheinend wirken hier noch andere Faktoren mit, die wohl in der 
vorgeschrittenen Jahreszeit begründet sind. 

Der Versuch mit 3—5 mm großen Infloreszenzen diente als Kontrolle 
für 2 weitere Versuche, die gleichzeitig angesetzt wurden (zweite Serie). 

1. Stecklinge mit unversehrter Blattfläche lieferten 5% Umwand- 
lungen u. 5% Blättchen. Gegenüber den Kontrollen (6% U., 10% BI.) 
ist der Unterschied nur bei der Zahl der Blättchen deutlich. Die Zahl 
der Umwandlungen erscheint wieder verhältnismäßig zu groß, weil es 
sich um Metamorphosen handelt, die nur einzelne Blättchen hervor- 
gebracht haben. 

Es bestätigt sich also das Ergebnis des entsprechenden Versuchs der 
ersten Reihe: bei unversehrter Blattfläche ist die Zahl der Metamorphosen 
geringer. | 

2. Bei Anwendung der verschiedenen Nährlösungen erhält man die 
folgenden Ergebnisse: 


a) Vollständige Nährlösung 7% U., 12% Bl. 
b) Ohne P........ 6% U., 17% BI. 
ec) Ohne N ....... 2% U., 3% Bi. 
d) Kontrollen . . . . . . 6% U., 10% BL 
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Ein deutlicher Unterschied gegenüber den Kontrollen ergibt sich also 
nur bei N-freier Ernährung, die als eine Hemmung für die Umwandlung 
bestätigt wird. 

Im ganzen genommen zeigen die Ergebnisse der zweiten Versuchsreihe, 
daß der Einfluß äußerer Faktoren mit fortschreitender Entwicklung der 
Infloreszenz stark abnimmt. 


An ganzen Pflanzen wurde der Einfluß der Tageslänge untersucht. 
Da die Pflanzen hier im Juni zur Infloreszenzbildung ansetzen, also 
unter Langtagbedingungen, war zu untersuchen, ob im kurzen Tag Um- 
wandlung eintritt. 


Die Verdunkelung bestand aus einer Zinkglocke mit Lüftungsein- 
richtung und wurde von 7 Uhr 30 Min. bis 16 Uhr 30 Min. abgenommen 
(Tageslänge 9 Stunden). Die Kurztagbehandlung begann am 19. 6. 33 
und wurde 5 Wochen lang fortgesetzt. 

Das Ergebnis war überraschend. Es trat nicht nur keine Umwand- 
lung ein, sondern die Pflanzen bildeten besonders kräftige Infloreszenzen 
aus, deren Länge durchschnittlich zu 4,5 cm gemessen wurde, während 
die Infloreszenzen der Kontrollen nur 3,2 cm erreichten. 

Derselbe Versuch wurde am 25. 6. 36 wiederholt, das Ergebnis war 
ähnlich. Die Länge der Infloreszenzen betrug diesmal nach 5 Wochen 
Kurztagbelichtung 6,2 cm, bei den Kontrollen 3,8 cm. Die Infloreszenz- 
entwicklung wird also im kurzen Tag deutlich gefördert. 

2. Peperomia metallica LINDEN et Ropicas. Diese peruanische Pipe- 
racee, die im Hamburger Botanischen Garten im Warmhaus gehalten 
wird, ist sukkulent, hat 2—3 cm lange, lanzettliche, wechselständige, 
unterseits rot gefärbte Blätter. Die Infloreszenz ist der von P. rubella 
ähnlich, aber größer. 

Im Normalversuch tritt vollständige Verlaubung der Infloreszenz- 
stecklinge ein. Dieselbe Erscheinung beobachtet man aber auch bei den 
Pflanzen unter den Kulturbedingungen des Gewächshauses. Der Blüh- 
zustand wird meistens gar nicht erreicht, schon die jungen Infloreszenzen 
wandeln sich um und verlauben derart weitgehend, daß ihre Merkmale 
vollständig verschwinden (Abb. 17 A). 

Da nicht ohne weiteres anzunehmen ist, daß es sich hier um eine 
normale Erscheinung handelt, liegt die Frage nahe, ob etwa durch Ände- 
rung der Bedingungen die Infloreszenz zu normaler Blütenbildung ge- 
bracht werden kann. Es wurden also Töpfe mit ganzen Pflanzen unter 
Bedingungen kultiviert, von denen eine Hemmung der Umwandlung 
zu erwarten war. 

Ein solcher Einfluß konnte dadurch erzielt werden, daß die Pflanzen 
in reinem Sand gezogen wurden. Die Infloreszenzen fielen zwar früher 
ab als bei den Kontrollen in leichter Erde, gelangten aber vorher zu 


Planta Bd.29. 47 
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normaler Blüte. In diesem Falle wird also die Umwandlung durch Ver- 
minderung der Bodennahrung hintangehalten. 

Sehr deutlich konnte der EinfluB der Temperatur auf die Umwand- 
lung nachgewiesen werden. Mehrere Tépfe mit ganzen Pflanzen wurden 
zu Beginn der Infloreszenzentwicklung 
aus ihrem Gewächshaus (mittlere Tem- 
peratur etwa 28°C) in ein kühleres Haus 
(mittlere Temperatur etwa 19°) gebracht. 

Hier entwickelten sich die Inflores- 
zenzen völlig normal und zu einer Länge 














Abb. 17. Peperomia metallica. A Vollständige Verlaubung der Infloreszenzen im Warmhaus. 
B Normale Ausbildung der Blütenstände bei mäßiger Temperatur. A und B */, nat. Gr. 


von durchschnittlich 10,3 cm, während die Kontrollen im Warmhaus 
unter sonst gleichen Bedingungen vollständig verlaubten (Abb. 17). 
Durch Versuche mit verschiedener Feuchtigkeit und Tageslänge konnte 
kein Einfluß dieser Faktoren nachgewiesen werden. 
Die Untersuchung weiterer 7 P.-Arten brachte negative Ergebnisse, 
da hier stets die Blütenstände abgeworfen wurden (vgl. Tabelle). 
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IV. Besprechung und Zusammenfassung. 
1. Übersicht über die Ergebnisse. 


Die Ergebnisse der vorliegenden Untersuchung sind mit den mir 
bekannten Angaben aus der Literatur in der Tabelle zusammengestellt. 
Aus dieser Übersicht ergibt sich, daB von insgesamt 391 untersuchten 
Arten aus 45 Familien bei 65 Arten aus 15 Familien die künstliche Um- 
wandlung der Infloreszenz in einen Laubtrieb beobachtet wurde, das ist bei 
rund 17% der untersuchten Arten. Eine solche Metamorphose kommt also 
keineswegs selten vor; auch ist anzunehmen, daB sich unter den Pflanzen, 
bei denen die Umwandlung bisher nicht gelang, noch eine ganze Reihe 
finden lassen, bei denen sie unter anderen Bedingungen, besonders bei 
Anwendung photoperiodischer Methoden, eintreten wird. 

Von der Gesamtzahl der untersuchten Arten wurden 376 im Steck- 
lingsversuch beobachtet, bei 29 Arten liegen Ergebnisse der Unter- 
suchung ganzer Pflanzen vor (14 Arten wurden nach beiden Methoden 
untersucht; sie wurden in jeder Gruppe mitgezählt). Die Infloreszenz- 
stecklinge von 268 Arten bewurzelten sich nicht; unter den 108 Arten, 
bei denen Bewurzelung eintrat, waren 12, deren Infloreszenzen dies nur 
als B-Stecklinge taten. 48 der bewurzelten Arten gelangten zur Umwand- 
lung, 60 dagegen nicht; davon 36 deshalb nicht, weil die Infloreszenz- 
knospen in der Entwicklung stehen blieben, die übrigen 24 nicht, weil 
die Infloreszenzanlagen zu normalen Blütenständen weiterwuchsen. 

Die Zahl der Arten, bei denen die Umwandlung an ganzen Pflanzen 
geprüft wurde, beträgt 29; alle erbrachten ein positives Ergebnis. 

Mit einer Ausnahme (Rumex acetosa) gelang die künstliche Umwand- 
lung stets auch im Stecklingsversuch, falls sie an der ganzen Pflanze 
beobachtet werden konnte. 

Die Reaktionszeiten der Objekte bis zur Bewurzelung bzw. Umwand- 
lung sind im Normalversuch sehr verschieden. Besonders schnell be- 
wurzelten sich die Infloreszenzstecklinge von Lindenbergia philippinensis 
(10 Tage), besonders lange Zeit brauchten die von Scutellaria tuberosa 
(5 Wochen). Die Gesamtzeit bis zur Umwandlung betrug bei Mentha 
viridis 4 Wochen, bei Salvia glutinosa 12 Wochen. 

Abgesehen von Einflüssen, die in den schwankenden Außenbe- 
dingungen, z. B. durch den Einfluß der Witterung gegeben sind, ist der 
Unterschied der Reaktionszeiten wohl in der Natur der Pflanzenart be- 
gründet. In allen Fällen konnte die Versuchsdauer durch Vorbehand- 
lung mit ß-Indolylessigsäure wesentlich verkürzt werden, bei Salvia 
glutinosa z. B. die Gesamtzeit bis zur Umwandlung auf 9 Wochen. 

Dagegen konnte keine Pflanze gefunden werden, bei der diese Vor- 
behandlung Voraussetzung der Umwandlung gewesen wäre. Falls die 
Umwandlung nicht im Normalversuch gelingt, kann sie auch durch Vor- 
behandlung nicht erzwungen werden. Die Bedeutung des Heteroauxins 
liegt hier also nur in der Beschleunigung des Verfahrens. 

47* 
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Besonders eindrucksvoll ist die willkürliche Beeinflussung des Ent- 
wicklungsganges, wenn die Umwandlung an demselben SproB mehrmals 
wiederholt werden kann; dies gelingt bei den Stecklingen von Linden- 
bergia philippinensis im Normalversuch 3mal im Laufe einer Vegetations- 
periode und bei Mentha viridis ebensooft mit Hilfe von kiinstlichem Licht. 


2. Ergebnisse der morphologischen Untersuchung. 

Die Erscheinungen der Metamorphose sind morphologisch vor allem 
dadurch gekennzeichnet, daB ein allmählicher Ubergang der generativen 
zur vegetativen Phase stattfindet (Ausnahme: Peperomien). Die Uber- 
gangserscheinungen sind um so deutlicher, je stärker sich die Infloreszenz 
vom vegetativen Trieb unterscheidet. Das zeigte sich besonders deut- 
lich bei Salvia glutinosa, Mentha viridis und Plectranthus purpuratus. 

Die Blattstellung an der SproBachse ändert sich im Verlauf der Um- 
wandlung, falls Infloreszenz und LaubsproB in dieser Beziehung ver- 
schieden sind. Bei einigen Lysimachia-Arten, wie L. ciliata (KLEBs 1903), 
L. verticillata und L. punctata, sowie bei Ajuga reptans treten allerdings 
Abweichungen auch ohne diese Voraussetzung auf (Änderung der Zahl 
der Blätter an den Wirteln, einzelne Blätter in zerstreuter Stellung). 

Im übrigen wurde aber ein deutlicher Wechsel der Blattstellung nur 
dort beobachtet, wo die Bracteen schraubig und die Laubblätter gegen- 
ständig angeordnet sind. In diesem Falle behält der durchwachsende 
Sproß die Blattstellung der Infloreszenz zunächst bei. Schließlich kehrt 
er aber wieder zur normalen Blattstellung zurück, falls die Umwandlung 
zum Laubtrieb sich vollständig durchsetzt. Nur wo dies nicht der Fall 
ist, wie z. B. bei Scrophularia alata, bleibt die Blattstellung der Inflores- 
zenz erhalten. Sie ist also ein Merkmal, das von der Umwandlung erst 
spät ergriffen wird, nämlich erst dann, wenn die Blätter den vegeta- 
tiven Charakter vollständig zurückerlangt haben. 

Das Verhalten der einzelnen Merkmale im Verlauf der Metamorphose 
ist sehr mannigfaltig. Die Größe der Laubblätter nimmt im allgemeinen 
allmählich zu, gelegentlich jedoch auch sprunghaft; bei Salvia glutinosa 
ist z.B. das Blatt am 16. Knoten (von eingetretener Umwandlung ab 
gerechnet) 32 mm, am 17. Knoten 35 mm und am 18. Knoten 150 mm 
einschließlich Blattstiel groß. 

Im Verlauf der Umwandlung werden häufig eigenartige Übergangs- 
formen der Blätter ausgebildet (Plectranthus purpuratus, Mentha viridis). 

Diese Zwischenformen sind dadurch bedingt, daß die Basis der Lamina 
stark verbreitert ist, während die Spitze des Übergangsblattes noch beim 
Bracteencharakter verharrt. Offenbar hängt das mit dem interkalaren 
Wachstum des Blattes zusammen: die Basis der Spreite als Zone des 
längst andauernden Wachstums wird von der Einwirkung durch die 
Metamorphose noch erfaßt, wenn die Entwicklung der Blattspitze bereits 
festgelegt ist. Schwer zu deuten ist die Erscheinung, daß die ,,Bracteen- 
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spitze nach vollzogener Umwandlung bei der Rückkehr zur zweiten 
Infloreszenz so früh wiedererscheint wie z. B. bei Mentha viridis. Wenn 
es sich bei diesem Vorgang um eine Hemmung der Spreite im Sinne 
GOEBELs (1884) handelte, müßte er gerade umgekehrt verlaufen. 

Die Ausbildung der Zähnelung des Blattrandes gehört zu den Merk- 
malen, die im Verlauf der Umwandlung erst spät in Erscheinung treten; 
z. B. bei Plectranthus purpuratus erst bei einem 30 mm großen Blatt des 
9. Knotens, bei Salvia glutinosa sogar erst bei einem 35 mm großen Blatt 
des 17. Knotens. Die Ausbildung der Zähne schreitet von der Basis der 
Lamina zur Spitze hin dann ziemlich schnell fort. So ist z. B. bei einem 
Sproß von Plectranthus purpuratus das Blatt am 11. Knoten, von Salvia 
glutinosa am 18. Knoten ringsherum gezähnt. Die vollständig normale 
Zähnelung der Laubblätter wird meistens nicht wieder erreicht, beson- 
ders dann nicht, wenn die Zahl dieser Zähne sehr groß ist. 

Im Gegensatz dazu tritt die Anastomosierung der Nervatur bereits 
sehr früh in Erscheinung, so z. B. bei den ersten Übergangsblättern von 
Plectranthus purpuratus und Mentha viridis. Offenbar steht die Entwick- 
lung dieses Merkmals mit der Vergrößerung der Blattspreite in Zusammen- 
hang (DEINEGA 1898). 

Die Vereinigung des Hauptnerven mit den Seitennerven im Blatt- 
stiel erfolgt oft erst spät, z. B. bei Plectranthus purpuratus an einem Blatt 
des 9. Knotens (30 mm). 

Häufig wird auch der Blattstiel erst spät von der Spreite klar ab- 
gesetzt, z. B. bei Lindenbergia philippinensis zuerst bei einem Blatt des 
9. Knotens (20 mm), bei Salvia glutinosa bei einem Blatt des 16. Knotens 
(32 mm). Der Blattstiel erreicht im Verlauf der Umwandlung oft eine 
auffällige Länge; so ist er z. B. bei den größten Übergangsblättern von 
Plectranthus purpuratus bedeutend länger als der des normalen Laub- 
blattes, bei Salvia glutinosa ist er im Verhältnis zur Blattspreite länger. 
Auch diese Erscheinung ist schwer mit der Theorie der Hemmungsbildung 
zu vereinbaren. 


3. Ergebnisse der anatomischen Untersuchung. 

Die anatomische Untersuchung der Übergangsformen, die sich im 
wesentlichen auf Plectranthus purpuratus beschränkte, ergibt, daß die 
Entwicklung der Merkmale einen verschiedenen Gang geht. 

Abgesehen von dem Sprung, der bei einer Reihe von Merkmalen 
beim Übergang von der normalen Bractee zum 1. Übergangsblatt eintritt, 
und der in dem fleischigen Charakter der Laubblätter begründet ist, ver- 
läuft bei den folgenden Blättern der Übergang allmählich, und zwar 
nehmen die Größe der Zellen der Epidermis, des Hypoderms, des 
Schwammparenchyms, ferner die Gesamtstärke des Mesophylis sowie 
die seiner einzelnen Schichten, schließlich auch die Verteilungsdichte 
der Spaltöffnungen zu. 
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Konstant sind die Größe der Zellen des Assimilationsparenchyms, 
die Größe der Spalten und Drüsen sowie die Verteilung der Drüsen. 

Die stärkere Behaarung der Bracteenspitze gehört dagegen zu den 
Merkmalen, die im Laufe der Umwandlung allmählich zurücktreten. 
Dahin gehört auch die Erscheinung, daß sich bei Salvia glutinosa die 
Drüsenhaare am längsten an der Spitze (und am Stiel) des Blattes halten. 
Bei Mentha viridis ist die Zahl der mehr als 2zelligen Haare an der Spitze 
der Übergangsblätter ein Maßstab für die Umwandlung der späten 
Formen. Die Entwicklung dieses Merkmales zeigt deutlich, daß es nicht 
als Hemmungsbildung des Laubblattes, sondern als etwas Andersartiges, 
dem Hochblatt Eigentümliches anzusehen ist (vgl. NEESE 1916). 

Die Blüten treten bei der Umwandlung im Normalversuch meist nur 
verkümmert in Erscheinung, daher ergab sich keine Gelegenheit, die 
von Kress (1903, S. 73/74) beschriebenen Anomalien zu beobachten. 


4. Bedingungen der Umwandlung. 

a) Äußere Faktoren. Was den Einfluß äußerer Bedingungen auf die 
Blütenstandsumwandlung anbelangt, so konnte eine Förderung der 
Metamorphose durch reichliche Nährsalzzufuhr bei Peperomia rubella 
beobachtet werden, ein Rückgang der Zahl der Metamorphosen durch 
Nährsalzmangel bei Mentha viridis. 

Bezüglich der Qualität der Nährsalze wurde ein Einfluß des Stick- 
stoffs insofern festgestellt, als bei Mangel dieses Elements ein leichter 
Rückgang der Zahl der Umwandlungen zu verzeichnen war (Mentha 
viridis, Peperomia rubella). Dagegen war ein Einfluß des Phosphor- 
mangels nicht nachzuweisen. 

Stecklinge mit unversehrter Blattfläche brachten gegenüber Normal- 
stecklingen bei Peperomia rubella eine kleinere Zahl von Umwandlungen 
hervor, bei Mentha viridis dagegen nicht. Durch vollständige Ent- 
blätterung der Stecklinge konnte bei Peperomia rubella und Mentha 
viridis (2. Reihe) ein höherer Prozentsatz von Umwandlungen als“ im 
Normalversuch erzielt werden. Die Blütenstände ganzer Pflanzen von 
Mentha viridis wurden durch vollständige Entblätterung zur Ver- 
laubung veranlaßt. 

Indessen ist das Ergebnis dieser Versuche mit verschieden großer 
Blattfläche schwer zu deuten, da neben dem Einfluß veränderter Vorräte 
an organischen Nährstoffen (im Sinne von Kress) sicherlich auch 
korrelative Störungen im Spiele sind. 

Über die Bedeutung der Lichtintensität hat KLEBs widersprechende 
Tatsachen für dieselbe Pflanze angegeben. Zuerst (1903, S. 113) hielt er 
gedämpftes Licht für unerläßlich: ‚Wenn ich z.B. Stecklinge von 
Veronica Chamaedrys ... hell kultivierte, so bildeten sich die jungen 
Infloreszenzen normal aus, blühten wie draußen im Freien‘. Später 
(1906, S. 69) gelangen die Versuche ‚aber noch besser in dem hellen 
Gewächshaus des Instituts“. 
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Ich selbst stellte fest, daß bei Lindenbergia philippinensis gedämpftes 
Licht eine notwendige Bedingung der Umwandlung war, bei Mentha 
viridis dagegen nicht. Demnach ist der Einfluß dieses Faktors je nach 
der Pflanzenart verschieden. 

Stets notwendig war volles Tageslicht, um die Rückkehr zur genera- 
tiven Phase herbeizuführen. Dahin gehören auch die Versuche von 
Kuess (1918) mit Dauerbelichtung bei Sempervivum Funkii, um die 
Rückkehr zur Blütenbildung zu erzwingen. Da umgekehrt die Dämpfung 
des Lichtes keine notwendige Voraussetzung für die Umwandlung der 
Infloreszenz zum Laubsproß ist, so lehrt dieser Fall, daß die Faktoren 
der Blütenbildung keineswegs immer durch Umkehrung aus den Bedin- 
gungen der Umwandlung erschlossen werden können. 

Im Gegensatz zur Lichtintensität konnte bei Mentha viridis und 
Mentha piperita der Einfluß der Tageslänge auf die Umwandlung ein- 
deutig nachgewiesen werden. Beobachtungen dieser Art machte Borwı- 
NOWSKY (1934) bei Perilla ocymoides. Gegen die Beweiskraft der Ver- 
suche mit dieser Pflanze ist aber einzuwenden, daß bei ihr gelegentlich 
eine teratologische Umwandlung der Infloreszenz vorkommt (VAKULIN 
1937). 

Ein Einfluß des Kurztages könnte auch in den zahlreichen Fällen 
angenommen werden, wo über ein Vegetativwerden von Blütenständen 
im Herbst berichtet wird (Kıess 1903, S.78 Cochlearia officinalis, 
S. 87 Teucrium scordium ; Fricke 1926, S. 286 Epilobium angustifolium). 
Dabei wäre allerdings vorauszusetzen, daß die betreffenden Arten Lang- 
tagpflanzen sind. 

Zur Erklärung der photoperiodischen Erscheinungen wird neuerdings 
wieder! angenommen, daß die Blütenbildung von einem Wirkstoff 
(„Florigen‘‘) abhängig ist, der in den Blättern entsteht (KUIJPER und 
WiersuM 1936, MELCHERS 1936 und 1937, Mosxkov 1936, CAJLACHJAN 
1936). Entsprechend wäre für die Umstimmung zur vegetativen Phase 
vielleicht eine Zerstörung dieses Wirkstoffes anzunehmen. 

Eine besondere Bedeutung der Feuchtigkeit für die Umwandlung 
konnte nicht festgestellt werden. Für die Stecklingskultur ist eine ge- 
wisse Bodenfeuchtigkeit Voraussetzung, sie kann kaum variiert werden. 
Dagegen ist ein so großer Feuchtigkeitsgehalt der Luft, wie er z. B. unter 
einer Glocke vorhanden ist, den Infloreszenzknospen auf die Dauer nicht 
zuträglich, so daß sie verfaulen (Ausnahme: Scutellaria tuberosa). 

Der Einfluß der Temperatur konnte sehr deutlich bei ganzen Pflanzen 
von Peperomia metallica nachgewiesen werden. Die Umwandlung trat 
im Warmhaus ein, während im Kalthaus normale Infloreszenzen aus- 
gebildet wurden. Für den Stecklingsversuch entfällt die Möglichkeit, 
den Faktor zu variieren, da die Stecklinge sich nur bei genügend hoher 
Temperatur bewurzeln. Manche Mißerfolge der Stecklingskultur sind 
sicherlich auf kühle Witterungsperioden zurückzuführen. 


1 Vgl. Sachs 1887, S. 385—386. 

















728 Johannes Bormann: Untersuchungen 

Schließlich wäre an einen Einfluß des Hetroauxins, das als Wurzel- 
treibmittel angewendet wurde, zu denken. Indessen wurde schon fest- 
gestellt, daß die Vorbehandlung in keinem Falle Voraussetzung der 
Umwandlung war; bei Scutellaria tuberosa wurde sogar ein negatives 
Ergebnis (Absterben der Infloreszenzknospen) festgestellt. Ebenso 
konnte MELCHERS (1936) keine Wirkung des Heteroauxins auf die 
Blütenbildung nachweisen. 

b) Innere Bedingungen. Schon Sachs (1893) hat darauf hingewiesen, 
daß der Entwicklungszustand für alle Metamorphosen von großer Bedeu- 
tung ist. KLEeBs (1903, S. 72) gelang es, auch ältere, bereits blühende 
Infloreszenzen von Veronica Chamaedrys zur Umwandlung zu bringen. 
Ein neues Beispiel dieser Art liefert Lindenbergia philippinensis. Bei 
Mentha viridis dagegen war es nur in einem einzigen Fall möglich, eine 
Infloreszenz umzuwandeln, die schon offene Blüten getragen hatte. 
Hier ist also der jugendliche Entwicklungszustand der Infloreszenz 
Voraussetzung für das Gelingen des Versuches; dasselbe stellte KLEBS 
(1903, S. 117) bei Veronica anagallis fest. Bei Mentha viridis konnte die 
Herausbildung verschiedener morphologischer Typen der Umwandlung 
(Fall 1—5) auf den verschiedenen Zeitpunkt zurückgeführt werden, in 
dem die Infloreszenzanlagen den Antrieb zur Umbildung erhielten. 

Der Entwicklungszustand spielt offenbar auch noch in einen anderen 
Sinne eine Rolle: Infloreszenzknospen von kräftigen Sprossen der 1. Serie 
(,,Erstlinge“) setzten der Umwandlung einen größeren Widerstand ent- 
gegen als die gleich großen Knospen von weniger kräftigen Stecklingen 
der 2. Serie (,,Nachkômmlinge“). Das äußerte sich bei den ,,Erstlingen“ 
in einer Verschiebung des morphologischen Typus zu den ursprünglichen 
Merkmalen der Infloreszenz hin. 

Als eine wichtige Bedingung wurde bei der Metamorphose von 
Veronica Chamaedrys die Abtrennung des vegetativen Haupttriebes 
festgestellt (KLEBs 1906, S. 69). In den eigenen Untersuchungen wan- 
delte sich Mentha viridis nur dann um, wenn die vegetativen Neben- 
sprosse entfernt wurden. 

Eine Beeinflussung der Entwicklung durch Herauszupfen der Blüten 
bei ganzen Pflanzen, bzw. ihre Bestäubung bei Stecklingen, war jedoch 
nicht möglich (Lindenbergia philippinensis, Mentha viridis). 

Auffällig ist die Tatsache, daß bisher niemals eine Umwandlung im 
Stecklingsversuch beobachtet wurde, ehe Bewurzelung eingetreten war. 
Es wäre doch durchaus denkbar, daß ein Steckling z. B. in einer Nähr- 
lösung lange Zeit weiter lebt und seine Infloreszenz sich umwandelt, 
ohne daß er sich bewurzelte. Es liegt also die Vermutung nahe, daß 
zwischen Wurzelbildung und Umwandlung eine Korrelation besteht. 

Da die Abtrennung der Infloreszenz und ihre Herrichtung zum 
Stecklingsversuch ohne Zweifel ein Vorgang ist, der eine Reihe von 
Korrelationen stört, fragt es sich, ob dieser Eingriff als solcher schon 
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die Umwandlung auslöst. Kress (1903, S. 113) äußert sich zu dieser 
Frage dahingehend, daß niemals „bloß durch Benutzung eines Stecklings 
irgendeine Metamorphose von Organen herbeigeführt‘ wird. Er glaubt 
vielmehr, daß beim Stecklingsversuch nur die äußeren Bedingungen 
maßgebend sind. Indessen sprechen die Unterschiede im Verhalten 
von ganzen Pflanzen und Stecklingen doch für einen gewissen Einfluß 
der Stecklingskultur an sich. Es ist auch nach unserer sonstigen Kenntnis 
der Korrelationen kaum denkbar, daß eine derartige Organausschaltung, 
wie sie die Abtrennung des Stecklings darstellt, ohne nachhaltige Wirkung 
auf das komplizierte Gleichgewicht der Wechselbeziehungen und damit 
auf die Entwicklung bleiben könnte (WINKLER 1913). 

Eine wesent.iche Voraussetzung für das Gelingen der Metamorphose 
ist vielleicht auch in denjenigen inneren Bedingungen zu suchen, die 
KLEBs (1903) als „spezifische Struktur‘, GoEBEL (1908, S.121) als 
„stabile oder labile Induktion‘ und FRICKE (1926) als ,,Potenz‘‘ oder 
„innere Konstitution“ bezeichnen. Mit diesen Ausdrücken werden 
offenbar Faktoren gemeint, die mehr oder weniger erblich bedingt sind 
und daher gegebene Größen darstellen. In diesem Sinne werden Objekte 
wie Veronica beccabunga, die sich leicht umwandeln lassen, als besonders 
„plastisch“ bezeichnet (GoEBEL 1908, S. 122); andere dagegen, wie z. B. 
Veronica anagallis, haben eine ,,stabilere Induktion‘ (GoEBEL 1908, 
S.125), oder sie verhalten sich ‚sehr resistent‘ (Fittonia gigantea bei 
Fricke 1926, S. 253). Von den neu untersuchten Arten wäre z.B. 
Lindenbergia philippinensis als ein besonders plastisches, Justicia coccinea 
als ein besonders restistentes Objekt zu nennen. 

Ein Blick auf die Tabelle lehrt, daß manche Pflanzengruppen ein 
einheitliches Verhalten zeigen. So fällt zum Beispiel auf, daß bisher bei 
Monokotylen, ebenso bei Ranunculaceen, Caryophyllaceen und Compositen 
positive Versuchsergebnisse völlig fehlen. Bei den Monocotylen und 
Ranunculaceen hängt dies offenbar mit ihrer geringen Bewurzelungs- 
fähigkeit zusammen. Bei den Caryophyllaceen und Compositen darf 
man wohl vermuten, daß die stabile Induktion in der Art des Blüten- 
standes (Dichasium bzw. Körbchen) begründet ist. 

Auf der andern Seite liefern die Labiaten und Scrophulariaceen eine 
ganze Reihe künstlicher Umwandlungen. Innerhalb der meisten Familien 
und Gattungen ist die Erscheinung sporadisch verteilt, nur bei Mentha 
ließen sich sämtliche bisher untersuchten Arten umwandeln. 

Bei den Gattungen Lysimachia, Teucrium und Salvia beobachtete 
ich, daß die Arten mit hoch differenzierter und scharf abgesetzter In- 
floreszenz sich nur schwer oder gar nicht umwandeln lassen. Indessen 
beweist das Verhalten anderer Pflanzen, daß hier kein eindeutiger Zu- 
sammenhang besteht (vgl. Fricke 1926, S. 253). 

Es fällt auf, daß unter den bisher metamorphosierten Arten sich keine 
einzige mit geteilten Blättern befindet. 
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Als besonders ,,plastische“ neu untersuchte Arten kénnen diejenigen 
gelten, bei denen die wiederholte Umwandlung gelingt (Mentha viridis, 
Lindenbergia philippinensis). Ein derartiges Verhalten ist wahrscheinlich 
im Charakter der Art mit begriindet. Dabei handelt es sich hier um 
Pflanzen, die unter natiirlichen Bedingungen durchaus konstant sind, 
während eine ganze Reihe der in der Tabelle genannten Arten mit 
künstlicher Umwandlung teratologische Verlaubung zeigen, wie z.B. 
Lysimachia, Marrubium und andere. Selbst gegen das klassische Objekt 
der künstlichen Umwandlung, Veronica Chamaedrys, muß man den 
Einwand erheben, daß es ziemlich veränderlich ist (PexzıG 1922, S. 122). 
So ist z. B. die Blattform variabel, es kommt Vergrünung der Blüten vor, 
und die Hauptachse endet manchmal in einer Infloreszenz. 

Rechnet man alle Arten, bei denen teratologische Verlaubung vor- 
kommt, nicht mit, so bleiben von den 65 genannten Arten 42 übrig, deren 
künstliche Umwandlung nach den vorliegenden Angaben als einwandfrei 
betrachtet werden darf. Dazu gehören 15 hier erstmals untersuchte 
Arten; unter ihnen sind 3 Arten der Gattung Mentha, ferner Plectranthus 
purpuratus, Salvia glutinosa, Lindenbergia philippinensis, 2 Nepeta- 
Arten und 2 Arten der Gattung Srophularia noch besonders hervor- 
zuheben, da sie hoch differenzierte, meist scharf abgesetzte Infloreszenzen 
besitzen, die sich im Normalversuch leicht umwandeln lassen, und die 
somit besonders günstige Objekte für die morphologische und physio- 
logische Untersuchung darstellen. 


V. Tabelle. 


Übersicht über die Arten, bei denen die Umwandlung der Infloreszenz in 
einen Laubsproß untersucht wurde. 


Die Familien sind nach ENGLER und Gite (1924), die Gattungen und Arten 
alphabetisch geordnet. In den einzelnen Spalten finden sich folgende Angaben: 

1. Name der Art. 

2. Meth. Methode des Versuches. In dieser Spalte bedeutet: Pfl Vers. m. 
ganzen Pflanzen, St Vers. m. Infloreszenzstecklingen ohne nähere Angabe über 
ihre Herrichtung, n Vers. m. Normalstecklingen, ß Vers. m. Stecklingen, die mit 
Heteroauxin vorbehandelt wurden. 

3. Bew. Bewurzelung der Stecklinge. + bew., — nicht bew. Als nicht be- 
wurzelt gilt auch der Fall, daß der Steckling die Infloreszenz abwirft, ehe Bewur- 
zelung eingetreten ist (z. B. bei Begonien). 

4. U. Umwandlung. + eingetreten, — nicht eingetreten. 

ö. Bem. Bemerkungen. norm die Umwandlung gehört zum normalen Erschei- 
nungsbild der Art, terat teratologische Umwandlung, Blü die Infloreszenz des 
Stecklings gelangt zur Blüte, seitl bei der Metamorphose der Infloreszenz ent- 
stehen nur seitlich Laubtriebe. 

6. Literatur. Abkürzungen: F. Fricke (1926), G. GoEBEL, J. JRMISCH (1860), 
K. Kress, M. Maıce (1900), P. Penzıc (1921/22), S. Scamipr, E. (1889), V. VöchH- 
TING (1893), W. WıEsner (1891). Bei den Jahreszahlen der Arbeiten von Kress 
und GoEBEL sind nur die beiden letzten Ziffern genannt (03 1903 usw.). Die 
Seitenzahl ist in Klammern beigefügt. 
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Die eigenen Beobachtungen sind bei nach 
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malig untersuchten Arten gar nicht bezeichnet. 


Arten mit B, bei erst- 




















Meth. | Bew. ] U. Bem Literatur 

Monoeotyledoneae 

Araceae: 

Symplocarpus foetidus Nutr. . . n — |— 

Commelinaceae: 

Aneilema acuminatum R. Br. n — j— 
Tradescantia virginica L. . .. n — 

> viridis HORT. . . . n — | — 

Ar Warszewicziana 

Kunzx et BoucHÉ n …— 6 
” zebrina Horr. n — |— 
Liliaceae: 

Asparagus trichophyllus Bunce . n — |— 
Chlorophytum spec. ...... n — |— 
Convallaria majalis L.. . . . . n — |— 
Veltheimia viridiflora Jacq. Pfl + | terat? | F. (292) 

Amaryllidaceae: 

Curculigo recurvata DRYAND. . . n — |— 

Marantaceae: 

Maranta mediopicta E. Morr. n — |— 
à Kerchoviana E. More. . n — |— 
Dieotyledoneae 
Piperaceae: 
Peperomia arifolia Mig. . . . . n — 
, clusiaefolia Hook. . n — 
‘a Langsdorffii Mia. . . n — j— 
z metallica LINDEN et 
Roÿzaas.. | sinds. n, Pfl}] + | + 
- resedaeflora LINDEN et 
TUE |. n — | — 
u Riedeliana REGEL. . n + I — 
ee rubella Hoox. n, Pfl | + | + | terat? 
mi WE : iste à n — | — 
hs verticillata A. DIET. . + os 

Moraceae: 

Doretenta epee.) . .,. 1: |. n — |— 
pes Gillettii WILDEM. n — | — 

Urtieaceae: r 
Boehmeria biloba Mia. St + [+ K. 03 (77) 
Pilea grandis WEDD. . . . . . n — | — 

5»  muscosa LINDL. .. . . . . n — |— 
„  serpyllifolia WEDD. n — | — 

Aristolochiaceae: 

Aristolochia clematitis L. n — | — 

Polygonaceae: 

Polygonum Bistorta L.. ... . n — | — 
compactum Hook. n — I— 
„ Fagopyrum L. . . . St + |— | Bla IK. 03 (112) 
a; Laxmanni LEPECH. . n — Ii— 
à Weyrichii F. SCHMIDT n — 1 — 





1 Einzelne Blattchen. 
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Tabelle (Fortsetzung). 








Meth. 
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U. 


Bem. 


Literatur 





Gorham Die 
erastium Biebersteinii D.C.. . 
vanicum Hor- 


Zowadseii Hessıch | 
Viscaria vulgaris ROEHL. 


Ranunculaceae: 


” olympica Boiss. 
» - vulgaris L. ..... 
Clematis recta L. ....... 
Delphinium hybridum STerH.. . 
Thalictrum aquilegifolium L. . . 
2 macrocarpum GREN.. 


Papaveracese: 
helidonium majus L. . . . . . 
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K. 06 (84), B. 


K. 06 (78) 
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Tabelle (Fortsetzung). 





Meth. 


Bew. 


U. 


Literatur 





Cruciferae: 
Aethionema armenum Boıss. . . 
Barbarea lyrata ASCHERS. 
er vulgaris R. Br. 
Bunias orientalis L.. . . . . . 
Cochlearia Armoracia L. . . . . 
oa officinalis L. . . . . 
Crambe pinnatifida R. BR... . 


ls eae 
sin WED: | : 1. » - 
Erysimum ochroleucum D. C. . . 
ik um I. GAY 
Hesperis matronalis L. .. 
Lunaria biennis MoENcH 
Peltaria alliacea JACQ. .... 
er turkmena LipsKY . . . 
Sisymbrium austriacum Jacq. 
> py “OT NE 2 


Crassulaceae: 
Crassula deceptrix SCHOENL. . . 


Sempervivum assimile SCHOTT 


ñ flagelliforme Fiscx. 
. Funkii F. BRAUN. 


oa piliferum JorRD. 

Pr Reginae- Amaliae 
HELDR. et SART. . 

sé tectorum L à 


Saxifragaceae: 
Astilbe japonica A. GRAY 
Heuchera bracteata SER. . . . . 
ÿ americana L. . . . . 
35 brizoides Horr. 
6 divaricata FiscH. . . . 
ss himalayensis DoN. . . 
Saxifraga cordifolia Haw. . . . 
crassifolia L. | 
Tiarella cordifolia L. .... . 
Tolmiea Menziesii Torr. et GRAY 
Rosaceae: 
Geum pallidum Fiscu. et Mey.. 
»  &Strictum SOLAND. . . . . 
0. ONE. LE à à … à 


PA collina WIBEL . . . . 
„ formosa D. Don... . 
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K.03(79), 06(80) 


K. 03 (112) 
BRENNER 1900, 
K. 04 (260) 


K. 03 (77), K. 04 
(259) 


K. 04 (260) 
J., W., K. 04 
(260) 


1 Infl.-St. ohne Blätter. — ? Pfl: vollständige U., St: seitliche U. 
3 Umwandlung ‚eines Stengels, der zur Inflorescenz bestimmt ist, in eine 


Rosette ..... “ (K. 04, S. 259). 
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Tabelle (Fortsetzung). 





Meth. 


j 


U. 


Bem. 


Literatur 





Potentilla micrantha Ram. . . . 
5 pulcherrima LEHM. . . 


Spiraea astilboides T. Moore. . 


»  Filipendula L. 
Leguminosae: 

Astragalus faleatus Lam... . . 
Baptisia australis R. Br. 

ye tinctoria R. Br. a 
Ervum Orobus Kitt. .... . 
Hedysarum esculentum LEDEB. 
Lathyrus niger BERNH. ... . 

Pr rotundifolius WILLD. . 

” undulatus Botss. . . . 
Lupinus polyphyllus LiNDL. . . 
Ononis hircina JACQ. . . . . . 


spi 
Orobus variegatus LAPEYR. . . . 
Pisum formosum ALEF. . . . . 
Thermopsis febacea D.C. . . . 
” lanceolata R. Br.. . 


D "WEES 2 tlw ew 4 
Geraniaceae: 


Geranium sanguineum L. 
+ tuberosum L. . . . . 
Pelargonium saniculaefolium 
WILLD 


Me 


Balsaminaceae: 
Impatiens Sultani Hook. 
Cistaceae: 


Pr vulgare GAERTN. . 


raceae: 
Turnera ulmifolia L. . . . .. 


Begoniaceae: 


Begonia Dregei Orro et DIETR.. 
» hirtella LINK ..... 





Pe semperflorens LINK et 
OTTO 


Lythraceae: 


Lythrum salicaria L. . . . . . 


Melastomataceae: 


Oenotheraceae: 
Epilobium ooo L. 
es hirsutum L. . 





Helianthemum rhodanthum Dux. . 


du Schmidtiana REGEL . . 
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Tabelle (Fortsetzung). 























1 Keine eindeutigen Angaben iiber Bew. und Umwandlung. 
2 Bewurzelung der niederliegenden Infloreszenzspitze. 


Meth. |Bew.| U. | Bem. Literatur 
Lopezia coronata ANDR. .... St + | — | Bla IK. 03 (112) 
Oenothera biennis L.. . . . . . St +?| — x K. 03 (113) 
Umbelliferae: 
Angelica ursina REGEL ae n — | — 
Carum Bulbocastanum Koch . . n — | — 
Laserpitium Siler L. . . ... n — | — 
Lophosciadium millefolium STEUD. n — | — 
Meum athamanticum Jacq. n — {— 
Siler trilobum CRANTZ . . . . . n — | — 
Primulaceae: 
Lysimachia barystachys BUNGE . n — | — 
- “ PES St, n | + | + | norm? | K. 03 (81), B 
” davurica LEDEB. . . n — | — 
” lobelioides WALL.. . n — | — 
Fi punctata L. . . . n + | + | norm? 
» racemosa KocH n + | + 
Be thyrsiflora L. . .. St + | + K. 06 (82) 
FR verticillata BIEB. . . n, + | + | norm? 
2 vulgaris L. . . St, n | + | —} Bla |K. 03 (112), B 
Primula Veitchii DUTHIE n — | — 
Plumbaginaceae: 
Armeria vulgaris WILLD. n — | — 
Ceratostigma W illmottianum 
Ber. comen dad 7.1.7 n — I— 
Statice latifolia SM. . . . . . . n — | — 
ss. CPC In À ou. - n — 
Gentianaceae: 
Exacum affine Bar. . . . . . n + | — 
Polemoniaceae: 
Polemonium humile WILLD. n — | — 
Pe Richardsonii R. 
Ts 4 7.12% n — | — 
Hydrophyllaceae: 
Hydrophyllum virginianum L. n — | — 
Borraginaceae: 
Cerinthe major L. . . . . . . . n + | — 
Cynoglossum cheirifolium SIE- 
et Tr ee n + | — 
* officinale L. n + | — 
Heliotropium peruvianum L. . . n + | — 
Lithospermum officinale L. . . . n — | — 
Myosotis palustris LAM. . . . . St + | + K. 03 (77) 
Symphytum peregrinum LEDEB. . n + | — 
Labiatae: 
Ajuga genevensis L. . . . . . - n + | + |fterat? 
rs. MED 6h Pfl, St} + | + | terat? | K. 03 (47), P. III 
(165), K. 06 (81) 
Ballote nigra Tos 66s 4 : 41.7. n + | + 
Betonica officinalis bing ine, n — | — 
Calamintha Nepeta Savi... . n — | — 
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Bem. 
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FA creticum RoTH. 
"+ leonuroides DEsR. 


ea pannonicum REICHB. 


a peregrinum L. 
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Re. © @ plie ele «© 
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Nepeta grandiflora Bres.. . . . 
»  kokanica REGEL . . . . 
»  latifolia D.C. . . . . . 
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Plectranthus glaucocalyx Maxim. 
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M. (328), K. 03 
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(1934) 
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Tabelle (Fortsetzung). 
Meth. | Bew.| U. Bem. Literatur 








»  Regeliana TRAUTV. 


2 diffusa BENTH... . 
orientalis L. . 
a ek a i ERE: SBE 
tuberosa BENTH. . . 
Sideritis hyssopifolia WILLD. . . 
Stachys germanica L. . . . . - 
TOT ates) « «i+ « 
99 scardica GRISEB. . . . 
ds setifera C. A. Mey. . . 
T'eucrium canadense L. F 
a Chamaedrys % s 
mn lucidum L. . . . .. 
, pyrenaicum L.. . . . 
. Scordium L. . . . . 
a Scorodonia L. . . . . 
Solanceae: 
Juanulloa aurantiaca OTTO et 


Nicotiana Tabacum L. . . .. 
Physalis Alkekengi L. . . . . . 
Sule lurida Dun. . . . .. 
C sonii Dun. 
- Lycopersicum L. . 
99 sandwicense Hoox. et 


terat 


terat 


It++ II I I I++ ++ I I I IF + I I + I I I + 


terat, 11 K. 03 (87) 
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ARN. 
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Serophulariaceae: 
Antirrhinum majus L. . . . . - 


BB 


seitl |K. 03 (78) 
terat? | F. (288) 


MOOG... isch 
Calceolaria rugosa Hook. . . - 
Chaenostoma hispidum BENTH. . 
Gratiola officinalis L. . . ... - 
Linaria genistifolia MILL. : 


Pr 


Blü |K. 03 (112), B 
Bla |K. 03 (112) 


# 
5 


vulgaris MILL... . . . 

Lindenbergia philippinensisBENTH. 
= urticaefolia LEHM. . 

Mimulus Lewisii PURSH . . . . 


ie 7 LL :1. 2 |K.03(77, 78), F. 


(251) 


un 
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1 Bildung von Ausläufern. ? St: vollst. 


Planta Bd. 29. 48 
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Tabelle (Fortsetzung). 








Bew. 


¢ 


Literatur 








ii Hoppe. . 
Smithii HORNEM. . 
r umbrosa SALZM.. . 
Verbascum nigrum L. . . . - - 
Veronica amethystina WILLD.. . 

pas Anagallis L. . . . - - 


armena Botss. et HuET 
“a austriaca L. . - . - - 
pa Chamaedrys L. . . 


cinerea Boiss. et Bat. 


‘i Tournefortii C. C. GMEL. 
Waldsteiniana SCHOTT 


3 St: vollständige U.; Pfl: seitl; Fadl Stecklingsinfloreszenzen: Blü. 
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V. (193) 


K. 03 (76, 78, 

112), G.08(124) 

F. (251) 

K. 03 (76), G. 08 
122 

K. 03 (69, 71), K 
06 (67), G. 08 
(124), B 

K. 03 (76, 112), 
B. 

K. 06 (70) 

P. III. (124), B 

P. IH. (125), B 

K. 03 (76), K. 06 


(70) 
F. (252) 
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Tabelle (Fortsetzung). 











Meth. | Bew.| U. | Bem. Literatur 
Gesneriaceae: 
Klugia Notoniana A. D. C.. . . St + | — | Bla |G. 08 (121) 
ag GaRDN. ... n — | — 
Naegelia errr. St + | + 1 G. 02 (502), G 
08 (122) 
à zebrina REGEL . . . . Pfl + | terat | F. (286) 
Acanthaceae: 
Blechum Brownei Juss. . . . . Pfl + | terat | F. (287) 
Daedalacanthus nervosus T. An- 
a DORE NE) St + | + F. (253) 
Eranthemum strictum COLEBR. . n — | — 
Fittonia argyroneura E. Com. .| n — | — 
gigantea LINDEN . .. St + | — | Blü?? | F. (253) 
Justicia carnea Hoox.. . . . . B + | — 
“a coccinea WILLD... . . g + | — 
Strobilanthes Dyerianus Horr. a t + | + 
pe pulcherrimus T. AN- 
tir Pa ee mic: Pfl + | norm 
Plantaginaceae: > 
Plantago Cynops L. . . . . . - n — | — 
” lanceolata L. . . . . . n — | — 
b mazima JACQ n — | — 
»  œubulateLs 4 : 4 |. + n — | — 
Rubiaceae: 
Pentas carnea BENTH... . . . B + | — 
Valerianaceae: 
Centranthus a D. C. n — | — 
n — — 
Valeriana alltarinefolie Var . n — I— 
” pS EEE n — |— 
se pyrenaica L. He à n — | — 
Compositae: 
Actinomeris helianthoides Nott. . n 
Ageratum mexicanum Sms. . . n + 
aw MM en, n 
Chrysanthemum maximum Ra- 
home euere wh à n — | — 
Coreopsis spec. . . . . . . . . St + |— | Blü IK. 03 (112) 
Gaillardia aristata PuRsH . . . n — | — 
Helenium pumilum WiLLD. n — | — 
Helianthus giganteus L. . n — | — 
5 Mazimiliani SCHRAD. n — | — 
„ microcephalus TORR. 
à. chti n — | — 
ke strumosus L. . . . . n — | — 
uniflorus NUTT.. n — | — 
Heliopsis laevis PERS. . . . . . n — | — 
patula WENDER . . . n — | — 
Inula CONS Bst < detre ssl n — | — 
Rudbeckia maxima Nutr. . . . n — | — 
Senecio Fuchsii C. C. GMEL. B u 
Silphium trifoliatum L. ut n — | — 
Solidago Virgaurea | le ht eae St + | — | Bla |K. 03 (112) 




















1 Umwandlung der Infl.- spi in ein Zwiebelknôllchen. __ 
2 Die Infloreszenzen ,,wachsen als selbständige Pflanzen weiter“. 
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Für die Anregung zu dieser Arbeit und ihre Leitung spreche ich Herrn Prof. 
Dr. WINKLER meinen herzlichsten Dank aus. 


VI. Literaturverzeichnis. 


Beneeke, W.: Einige Bemerkungen über die Bedingungen des Blühens und 
Fruchtens der Gewächse. Bot. Ztg. 64, II. Abt., 97—104 (1906). — Botwinowsky, W.: 
Über die photoperiodische Reaktion bei Perilla ocymoides I. Bot. Z. 19, 5—10 (1934). 
Ref. Ber. Biol. 31, 687 (1934). — Brenner, W.: Untersuchungen an einigen Fett- 
pflanzen. Flora (Jena) 87, 387—439 (1900). — Cajlachjan, M. Ch.: New Facts 
in support of the hormonal theory of plant development. C. r. Acad. Sci. USSR., 
N. 8S. 4, 79—83 (1936). Ref. Ber. Biol. 41, 650 (1936). — Crone, 6. von der: Er- 
gebnisse von Untersuchungen über die Wirkung der Phosphorsäure auf die höhere 
Pflanze und eine neue Nahrlésung. Inaug.-Diss. Bonn 1904. — Deinega, V.: Bei- 
trage zur Kenntnis der Entwickelungsgeschichte des Blattes und der Anlage der 
GefäBbündel. Flora (Jena) 85, 439—498 (1898). — Frieke, G.: Uber die Beziehung 
der Hochblätter zu den Laubblättern und Blüten. Inaug.-Diss. Planta (Berl.) 2, 
249—294 (1926). — Garner, W. u. H. A. Allard.: Effect of the relative length of 
day and night and other factors of the environment on growth and reproduction 
in plants. J. agricult. Res. 18, 553—606 (1920). — Further studies in Photo- 
periodism, the response of the plant to relative length of day and night. J. agri- 
cult. Res. 28, 871—920 (1923). — Goebel, K.: Beiträge zur Morphologie und Physio- 
logie des Blattes. Bot. Ztg. 88 (1880), 817—826. — Vergleichende Entwicklungs- 
geschichte der Pflanzenorgane. Berlin 1884. — Über Regeneration im Pflanzen- 
reich. Biol. Zbl. 22, 385, 417, 481 (1902). — Einleitung in die experimentelle Mor- 
phologie der Pflanzen. Leipzig u. Berlin 1908. — Organographie der Pflanzen, 
3. Aufl. Jena 1928. — Blütenbildung und Sproßgestaltung. Jena 1931. — Hegi, 6.: 
Ill. Flora von Mitteleuropa. München, Bd. VI, 1; 1918. Bd. IV, 1; 1919. Bd. V, 3; 
1927a. Bd. V, 4; 1927b. — Hooker, J. D.: The Flora of British India, Vol. 4. Lon- 
don 1885. — Irmiseh, Th.: Über einige Crassulaceen. Bot. Ztg. 1860, 85—91. — 
Klatt, F. W.: Die Gattung ,,Lysimachia“ L., monographisch bearbeitet. Ham- 
burg 1866. — Klebs, G.: Willkürliche Entwickelungsänderungen bei Pflanzen. Jena 
1903. — Über Probleme der Entwickelung. Biol. Zbl. 24, 257, 289, 551 (1904). — 
Über Variationen der Blüten. Jb. Bot. 42, 155—320 (1905). — Uber künstlieine 
Metamorphosen. S. A. Abh. naturforsch. Ges. Halle 25, 3—162 (1906). — Studien 
über Variation. Arch. Entw.mechan. 24, 29—113 (1907). — Fortpflanzung der 
Gewächse. VII. Physiologie. Handwörterbuch der Naturwissenschaften, Bd. 4, 
S.277—296. 1913. — Uber die Blütenbildung von Sempervivum. Flora (Jena) 
111/112, 128—151 (1918). — Kuijper, J. and L. K. Wiersum.: Occurence and trans- 
port of a substance causing flowering in the Soya bean. (Glycine Maz. L). Proc. 
roy. Acad. Amsterdam 39, 1114—1122 (1936). — Loew, 0.: Uber Stickstoffent- 
ziehung und Bliitenbildung. Flora (Jena) 95, 324—326 (1905). — Maige, A.: Recher- 
ches biologiques sur les plantes rampantes. Ann. des Sci. natur., VIII. s. Bot. 11, 
249—364 (1900). — Melehers, G.: Versuche zur Genetik und Entwicklungsphysio- 
logie der Blühreife. Vorl. Mitt. Biol. Zbl. 56, 561—570 (1936). — Die Wirkung 
von Genen, tiefen Temperaturen und blühenden Pfropfpartnern auf die Blüh- 
reife von Hyoscyamus niger L. Biol. Zbl. 57, 568—614 (1937). — Moebius, M.: 
Beitrage zur Lehre von der Fortpflanzung der Gewächse. Jena 1897. — Monte- 
martini, L.: Sulla nutrizione e riproduzione nelle piante. Parte I—VI. Atti Istit. 
botan. Pavia 15, 1—42, 65—128 (1910). Ref. Justs bot. Jber. 1910, Bd. I, 1330, 
1386. — Moshkov, B. S.: Die photoperiodische Reaktion der Blätter und die Mög- 
lichkeit der Ausnützung derselben bei Pfropfungen. Vorl. Mitt. Trudy prikl. Bot. 
i. pr. A Plant Industry USSR. 1986, Nr 19, 107—126. Ref. Ber. Biol. 48, 198 bis 


Johannes Bormann: Untersuchungen 





über die künstliche Umwandlung von Blütenständen in Laubsprosse. 741 


199 (1936). — Neese, P.: Zur Kenntnis der Struktur der Niederblätter und Hoch- 
blatter einiger Laubhôlzer. Flora (Jena) 109, 144—187 (1916). — Penzig, 0.: 
Pflanzenteratologie, Bd. 1—3. Berlin 1921, 1922. — Sachs, J.: Über die Wirkung 
der ultravioletten Strahlen auf die Blüthenbildung. Arb. bot. Inst. Würzburg 8, 
372—388 (1888). — Gesammelte Abhandlungen über Pflanzenphysiologie. Leipzig 
1893. — Sehmidt, E.: Ein Beitrag zur Kenntnis der Hochblätter. Wissenschaftliche 
Beilage zum Programm der Friedrichs-Werderschen Oberrealschule Berlin. Zit. bei 
Fricke (1926), S. 287. — Sehnee, L.: Einiges über die Beziehungen zwischen Blüten- 
bildung und Tod der hapaxanthischen Pflanzen. Flora (Jena) 127, 81—92 (1933). — 
Vakulin, D. J.: Reaction of reversibility in Perilla ocymoides L. under natural 
conditions. C. r. Acad. Sci. USSR., N. 8. 15, 263—266 (1937). Ref. Ber. Biol. 
44, 275—276 (1937). — Vöchting, H.: Über den Einfluß des Lichtes auf die Gestal- 
tung und Anlage der Blüten. Jb. Bot. 25, 149—208 (1893). — Wiesner, J.: Form- 
änderungen von Pflanzen bei Cultur im absolut feuchten Raume und im Dunkeln. 
Ber. dtsch. bot. Ges. 9, 46—53 (1891). — Winkler, H.: Entwickelungsmechanik 
oder Entwickelungsphysiologie der Pflanzen. Handwörterbuch der Naturwissen- 
schaften, Bd. 3, S. 634—667. 1913. — Yuneker, T. G.: Observations on the Tera- 
tology of the Genus Peperomia. Occas. Pap. Bernice P. Bishop Mus. Honolulu, 
Hawaii 18, 5—$ (1937). 











Kurze Mitteilungen. 


RICHTIGSTELLUNG UND ERWIDERUNG AUF EINE 
BESPRECHUNG DER LEIPZIGER „UNTERSUCHUNGEN ! 
ZU DEN SPEZIFISCHEN PERMEABILITÄTSREIHEN HÖFLERS“ 
DURCH BRUNO HUBER :. 


Von 
W. RuHLAND und H. ULLrica. 


(Eingegangen am 5. Mai 1939). 


Die ausführliche, wenn auch nur auf das Grundsätzliche beschränkte, 
kritische Besprechung der im Titel genannten Arbeiten durch B. HUBER 
macht leider eine Richtigstellung nötig, da andernfalls auf unsere still- 
schweigende Zustimmung geschlossen werden könnte, von der bedauer- 
licherweise keine Rede sein kann. 

Wir stellen zunächst mit Befriedigung fest, daß unser Kritiker unser 
Bemühen um das kausale Verständnis der Unterschiede zwischen den 
Höruezschen Permeabilitätsreihen anerkennt. Denn in der Tat, es schien 
uns gerade hierauf alles anzukommen, wenn diese Reihen nicht nur der 
Ausdruck einer physiologisch leeren Kasuistik bleiben sollten. Während 
nach Ansicht ihrer Urheber die Reihen schon als bloße Erfahrungstatsache, 
also gleichsam durch ihre bloße Existenz, das Vorhandensein plasmatischer 
Unterschiede beweisen sollten, blieb nach unserer Meinung erst die Grund- 
frage durch kausale, also physiologische Analyse festzustellen, ob es denn 
wirklich plasmatische Unterschiede sind, auf welchedie Reihenunterschiede 
zurückgeführt werden müssen. Diese Prüfung war auch deshalb uner- 
läßlich, weil von der Gegenseite, ebenfalls vorzeitig, aus diesen Reihen- 
unterschieden noch andere weitgehende Schlüsse gezogen wurden, welche 
die Permeabilitätstheorien zum Gegenstand hatten. 

Wir haben es uns keineswegs leicht gemacht und müssen schon des- 
halb gegen die von HuBER für unsere Arbeiten gebrauchte Bezeichnung 
„Streitschriften‘‘ Einspruch erheben ?. 

1 RuUHLAND, W., H. UzcricH u. S. Enpo: Planta (Berl.) 27, 650 (1938) und 
H. J. Bocex: Planta (Berl.) 28, 535 (1938). — ® Z. Bot. 38, 472 (1939). 

3 Wie wenig es uns um wi haftlichen Streit zu tun war, geht wohl über- 
zeugend daraus hervor, daß der eine von uns (R.) bereits vor einer Reihe von 
Jahren Herrn Huser mündlich und ausführlich darauf hingewiesen hat, daß Harn- 
stoff und Glycerin als Kronzeugen für die Existenz „spezifischer‘‘ Permeabilitäts- 
reihen sehr unglücklich gewählt seien, weil gerade sie ihrerseits den Quellungs- 
zustand des Plasmas verändern. Erst als sich die Erwartung nicht erfüllte, daß 
daraufhin die Gegenseite ihre Argumentation nachprüfte, sondern im Gegenteil 
immer erneut das Verhalten dieser Stoffe gegen uns ins Feld führte, glaubten wir 
nach langem, von Vielen nicht verstandenem Zögern endlich selbst zur Klärung 
des Sachverhaltes schreiten zu müssen. 





Untersuchungen zu den spezifischen Permeabilitätsreihen Hôflers. 743 


Der sehr einfache Sachverhalt wird nun von Huser dadurch kom- 
pliziert und zu einem Gegenstand der Kritik und Polemik gemacht, daß 
er an die Begriffe ,,plasmatisch“, „spezifisch‘‘, „Eigenschaften und Ver- 
haltensweisen“ allerlei Erörterungen knüpft. Es ist aber für uns günstig, 
daß der Urheber der spezifischen Permeabilitätsreihen, HôFLER selbst, 
klar gesagt hat, was er unter ihnen versteht und was er mit ihnen be- 
weisen will. 

Um diese Klarheit wieder herzustellen, müssen wir zunächst fragen: 
Was haben wir bestritten? Nur die Existenz der spezifischen Permea- 
bilitätsreihen in der ihnen beigemessenen Bedeutung oder überhaupt 
diejenige der plasmatischen Spezifität? Wir erfahren zu unserem Er- 
staunen: auch das letztere! Denn Huser schreibt, die Tatsache spezi- 
fischer plasmatischer Unterschiede sei ihm „im Gegensatz! zu denVerfassern“ 
(also uns) schon heute durchaus gesichert! Und besonders BOGEN wird 
noch „der verhängnisvolle Irrtum‘ vorgeworfen, er glaube, daß ,,spezi- 
fisch“ nur ‚ein Verlegenheitsbegriff für das physikochemisch noch 
nicht Erklärbare“ sei „und daß daher die kausale Analyse einer Wider- 
legung des Spezifitätsbegriffes gleichkäme“. Eine solche Auffassung sei 
eine „leider sehr beliebte weltanschauliche Mißdeutung“ usw. 

In Wirklichkeit sind wir aber so weit von der uns unbegreiflicherweise 
unterstellten Auffassung entfernt, daß wir uns Biologen oder gar Physio- 
logen, die an der Spezifität der Plasmen zweifeln, gar nicht vorstellen 
können. Und wir fragen: Wo steht insbesondere bei BoGEN etwas, das 
eine Unterstellung wie die oben bezeichnete rechtfertigen könnte? Eine 
solche bedarf auch in einem Referat zumindest einer stichhaltigen Be- 
gründung unter Anführung der bezüglichen Textstellen, widrigenfalls 
sie als unwissenschaftlich und unqualifizierbar zurückgewiesen werden 
muß. Hier besteht allerdings eine grundsätzliche Auffassungsverschieden- 
heit zwischen Huser und uns. BoGEN hat auf Seite 536f. in unmiB- 
verständlicher Weise auseinandergesetzt, daß nicht der Begriff ‚spezifisch‘ 
durch kausale Analyse widerlegt wird, sondern daß vor seiner weiteren 
Anwendung erst die Berechtigung zu ihr experimentell hätte erwiesen 
werden müssen. Von einer mechanistischen oder vitalistischen Auf- 
fassung des Problems ist weder bei BOGEN noch bei uns die Rede, noch 
ist diese Frage in unserer gemeinsamen Arbeit überhaupt erörtert worden. 
Sie ist erst durch das Referat HuBERSs in die Erörterung hineingetragen 
worden. Wir lehnen es ab, ihm hier zu folgen, da lediglich eine einfache 
erkenntnistheoretische Frage zur Debatte steht, die mit ,,Weltan- 
schauung rein gar nichts zu tun hat. 

Was nun den Begriff der „spezifischen Permeabilitätsreihen“ an- 
betrifft, so besagt er, daß die nach ihrer Durchlässigkeit geordneten 
Stoffe nicht gleiche, sondern spezifische, also verschiedene Reihen bilden. 


1 Von uns schräg gedruckt. 
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Das Wort ,,spezifisch“ ist dabei als ,,art‘‘-verschieden im Sinne von 
Pflanzen- oder Zellarten zu verstehen. 

Diesen spezifischen Reihen wiirde nun eine allgemein-physiologische 
Bedeutung nicht zuzumessen sein, wenn die spezifisch verschiedene 
Reihenfolge der Aufnahme nur einer Verschiedenheit der bei der Messung 
waltenden äuBeren und (oder) inneren Bedingungen zu danken wire. 
Daß solche Verschiedenheiten in der Tat von HÔFLER nicht gemeint sind, 
geht mit völliger Eindeutigkeit daraus hervor, daß die Reihen expressis 
verbis die Plasmen selbst kennzeichnen und somit eine wesentliche 
Grundlage seiner ‚„Protoplasmatik‘‘ bilden sollten. 

Mit dieser ausdrücklichen Zielsetzung steht es in unvereinbarem 
Gegensatz, wenn Huser (S. 475) nun nach Erscheinen unserer Arbeiten 
behauptet: „Als spezifisch, d.h. im. Objekt liegend, können vielmehr 
logischerweise (sic!) von vornherein und völlig unbeschadet einer späteren 
Analyse alle! Unterschiede gelten, die bei Gleichheit der Außen !-Be- 
dingungen in Erscheinung treten.‘ 

Dieser Satz ist erstaunlich und allerdings geeignet, vom Kern der 
Sache abzulenken: Alles, was „im Objekt liegt‘, ist also ,,logischerweise“ 
plasmatisch ? Im Gegensatz hierzu forderten und fordern wir: Sollen 
die spezifischen Permeabilitätsreihen wirklich Plasmen charakterisieren, 
so muß per exclusionem bewiesen werden, daß sie sich nicht schon durch 
Verschiedenheiten der äußeren und inneren Bedingungen erklären lassen, 
zu welch letzteren selbstverständlich auch die nichtplasmatischen Inhalts- 
bestandteile der Zelle gehören. Dies zu zeigen, wäre unseres Erachtens 
allerdings Sache der Gegenseite gewesen, bevor so weitgehende Folge- 
rungen gezogen wurden. In der Arbeit von Bogen ist nun die entschei- 
dende Bedeutung der inneren Wasserstoffionenkonzentration dargetan 
worden, also der Konzentration eines nichtplasmatischen Inhaltsbestand- 
teils, der im natürlichen Verlauf des Jahres und des Stoffwechsels erheb- 
lichen Schwankungen, wie andere Inhaltsstoffe auch, unterliegen kann, 
und ebenfalls wie andere Inhaltsstoffe in verschiedenen Zellen, Geweben 
und Organen der gleichen Pflanze, also doch wohl im gleichen spezifischen 
Plasma, in sehr verschiedener Menge vorhanden ist. 

Nach Huser (S. 476) ist aber befremdlicherweise auch das px eine 
„spezifische Komponente‘, was vom Leser nur als Plasmakomponente 
oder Komponente der Plasmaspezifität verstanden werden kann, wenn 
diese Bemerkung im Rahmen der ganzen Auseinandersetzung überhaupt 
einen Sinn haben soll. Danach wiirde also mit jeder Anderung des py 
(Entstehen oder Verschwinden von freier Säure, man denke z. B. an 
Crassulaceen und viele andere Pflanzen) ‚logischerweise‘ eine Änderung 
der Plasmaspezifität verbunden sein! Derartige Begriffskonstruktionen 
dürften von den Forschern, die sich der schwierigen und dankenswerten 


1 Von uns schräg gedruckt. 
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Aufgabe der Charakterisierung von konstitutiven Plasmaverschieden- 
heiten unterziehen, wohl schwerlich als Hilfe gebucht werden! 

Frey-Wyss.ine hat kürzlich in seiner ,,Submikroskopischen Mor- 
phologie des Protoplasmas‘ (S. 162) zu dieser Frage, insbesondere zur 
Abhängigkeit der Durchlässigkeit vom IEP folgendermaBen klar Stel- 
lung genommen: „Liegt der py-Wert der Imbibitionsflüssigkeit über dem 
isoelektrischen Punkt des Molekulargerüstes, so verhält sich das Zyto- 
plasma anionisch und ist somit kationenpermeabel. In diesem Zustand 
werden schwach basische Stoffe wie Amide (Harnstoff, Methylharnstoff, 
Malonamid usw.) leichter permeieren, als wenn der py-Wert kleiner als 
der IEP ist. Wenn man daher amidophile und amidophobe oder Harn- 
stoff-permeable und Glycerin-permeable Protoplasten unterscheiden 
will, sollte stets auch der IEP und das py des betreffenden Zytoplasmas 
bekannt sein, da man sonst nicht entscheiden kann, ob die festgestellten 
Unterschiede, wie HÔFLER (1936) meint, feste Plasmaeigenschaften ! 
vorstellen, oder ob sie durch den vorhandenen Zustand des amphoteren 
Zytoplasmagerüstes induziert sind (WAHRY, 1936). Es ist wohl anzu- 
nehmen, daß die Beziehung zwischen px und IEP bei den vergleichenden 
Permeabilitätsuntersuchungen eine entscheidende Rolle spielt, so daß 
diese wie die Vitalfärbung letzten Endes leider nur neue Methoden vor- 
stellen, den Ionisationszustand des amphoteren Zytoplasmagerüstes fest- 
zustellen.‘ 

Damit ist unter besonderer Hervorhebung der elektro-physikalischen 
Bedingungen zum Ausdruck gebracht, daß verschiedene Plasmen mög- 
licherweise, sofern sie — was die Harnstofftypen insbesondere anbelangt 
— unter entsprechenden relativen Bedingungen in bezug auf ihren IEP 
untersucht werden, gleiche Permeabilitätsreihen ergeben können. Dann 
sind eben die ‚spezifischen‘ ‚Permeabilitätsreihen“ nicht mehr vor- 
handen oder, anders ausgedrückt — die Permeabilitätsreihen sind nicht 
mehr spezifisch. Was für den „amidophilen‘“ und „amidophoben‘“ Typus 
damit gesagt ist, gilt vielleicht auch für die angeblich verschiedenen 
„Permeabilitätsreihen“, die sich für lipophile Substanzen an verschiedenen 
Objekten bisher ergeben haben. Wenn relativ zu dem physikochemischen 
Temperaturzustand der lipophilen Plasmabestandteile gleiche Bedin- 
gungen für diese verschiedenen Zellen geschaffen würden, wäre es durchaus 
denkbar, daß sich gleiche Permeabilitätsreihen auch an verschiedenen 
Objekten ergeben können, 

Das wäre etwa besonders auf die mehrdeutige Bemerkung HuBERs 
„spezifisch sind eben nicht so sehr die Eigenschaften als die Verhaltens- 
weisen‘ zu sagen. Wenn dieser aber verwunderlicherweise zwei Zeilen 
später mit Bezug auf Harnstoff-Glycerin fortfährt, man komme „auch 
hier‘ zur Erklärung des wechselnden Verhaltens ohne eine spezifische 
Komponente (pq der Grenzschichten) nicht aus, so ist das unrichtig, 


1 Von uns schräg gedruckt. 
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Der Fall liegt vielmehr natürlich so, daß bei gegebenem IEP der Grenz- 
schichten eine Änderung des pg innen und außen eine Änderung der 
Durchlässigkeit bewirkt! Das verbindende Glied zwischen beiden ist 
eben der geänderte Quellungszustand. Auch ein anderer Kritiker unserer 
Arbeiten, STRUGGER!, hat unter Verkennung des Begriffes des IEP hier 
eine bedauerliche Verwirrung angerichtet. 

Sehr wahrscheinlich aber werden sich spezifische Eigenschaften von 
Protoplasmen auf andere Weise, z.B. durch verschiedene chemische 
Beschaffenheit der Eiweißstoffe usw., kennzeichnen lassen. Daher haben 
wir ausdrücklich den Begriff ,,spezifisch“ mit dem Begriff ,,Permeabili- 
tâtsreihen“ gekoppelt und in den Titel unserer Untersuchungsreihen 
unter Nennung des Autors, der für diese Zusammenstellung verantwort- 
lich zeichnet, nämlich HÔFLER, aufgenommen. 

Wir sind daher der Meinung, daß Huser uns zwar hier, wie er auch 
selbst annimmt, wohl richtig verstanden hat, daß aber nicht, wie er 
glaubt, nur eine Teilfrage zur Erörterung steht, nämlich die Ablehnung 
der Deutung spezifischer Unterschiede im Sinne der Löslichheitstheorie, 
sondern das Grundproblem der Permeabilität und Intrabilität überhaupt 
unter dem Gesichtspunkt physikalisch-chemischer Behandlung. Es 
dürfte Herrn HörLer nicht weniger wie uns selbst daran gelegen sein, 
hierüber möglichst bald Klarheit zu schaffen, und wir nehmen an, daß 
er sich ebensowenig wie wir im Bestreben um eine grundsätzliche Klärung 
dieser Dinge durch Versuche kritischer Referenten, die Diskussion auf 
Abwege zu leiten, oder durch voreilige Referate, wie dem STRUGGERs 
über vorläufige Mitteilungen ?, stören lassen wird. 

1 Fortschr. Bot. 7 (1937). — ? Boczn, H. J.: Planta (Berl.) 27, 611 (1937). 


(Aus dem Botanischen Institut der Universität Leipzig.) 


UNTERSUCHUNGEN ÜBER DAS AUFTRETEN 
DER MILCHSAURE IN HOHEREN PFLANZEN. 


Von 
ALFRED SCHNEIDER. 


(Eingegangen am 14. Mai 1939.) 


In der älteren Literatur finden sich über das Auftreten von Milch- 
säure in höheren Pflanzen öfter Angaben, deren meiste aber heute als 
unzuverlässig betrachtet werden, weil man an der richtigen Identi- 
fizierung dieser Säure zweifelt, oder weil die Möglichkeit bakteriellen 
Ursprunges derselben nicht ausgeschlossen erscheint. Als analytisch ein- 
wandfrei sind dagegen die Angaben FRANZENs und seiner Mitarbeiter (4) 
für Himbeer- und Brombeerblätter und diejenigen von SCHMALFUSS (8) 
für Glaucium zu bezeichnen. In beiden Fällen wurde Milchsäure als 
Hydrazid aus großen Mengen von Material dargestellt. Bei FRANZEN 
und STERN findet sich eine kritische Darstellung der bisherigen Angaben 
über das Auftreten dieser Säure in höheren Pflanzen, auf welche hiermit 
verwiesen sei. 

Nachdem damit die Milchsäure in höheren Pflanzen sicher nach- 
gewiesen worden ist, erschien es wichtig, ihre Verbreitung in diesen zu 
prüfen, da ja gerade dem Auftreten dieser Säure im Hinblick auf die 
theoretischen Deutungen des oxydativen Kohlehydratabbaues in der 
höheren Pflanze erhebliche Bedeutung zuzuschreiben ist. Wegen einer 
durch äußere Umstände bedingten Unterbrechung dieser Unter- 
suchungen, sollen ihre bisherigen Ergebnisse im folgenden kurz dar- 
gestellt werden. 

Zum qualitativen Nachweis der Milchsäure wurden die kolorimetri- 
schen Methoden von FLETCHER und Hopkıss (3), DiscHE und LazLo (2) 
sowie von SCHMALFUSS (8) verwendet. Daneben wurde in mehreren 
Fällen die Isolierung von Zinklaktat durchgeführt, das durch Kristall- 
form und mittels Verbrennung eine weitere analytische Sicherung er- 
laubte. Die verwandten qualitativen und quantitativen Methoden 
werden später genauer dargestellt werden. 

Die bisherigen Untersuchungen ergaben nun, daß die Milchsäure 
offenbar in einem viel größeren Ausmaße, als im allgemeinen angenommen 
wird, ein normales Produkt des pflanzlichen Stoffwechsels ist. Sie ist 
sogar oft in größeren Mengen vorhanden als die gleichzeitig nach den 
Vorschriften von PucHER, VICKERY und WAKEMAN (7) bestimmte Äpfel- 
und Zitronensäure. So macht sie z. B. im Maisembryo nach 48stündiger 
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Keimung 50% (= 0,139 Milliäquivalente auf 1 g Trockengewicht) der 
Gesamtsäure (= 0,278 Milliäquivalente auf 1 g Tr.Gew.) aus, gegenüber 
13,3% Zitronen- und 8,9% Äpfelsäure. Ähnliche Verhältnisse liegen 
im keimenden Vicia-faba-Samen vor, während in Lactuca-Blättern die 
Milchsäure 17,6%, die Zitronensäure 5% und die Apfelsäure 57,6% der 
Gesamtsäure stellen. Es gelang, Milchsäure nachzuweisen ud zu be- 
stimmen in Lactuca-, Rubus-, Sisalblättern, in Rhabarberblättern und 
-rhizomen, in Blättern und Keimlingen von Vicia faba, in Keimpflanzen 
von Ricinus communis, Pisum- und Maiskeimlingen, Kartoffelknollen 
und Möhren. 

Bei der Untersuchung von Vicia-faba-Keimlingen fiel auf, daß die 
Milchsäure während der Keimung vorübergehend in größeren Mengen 
anfällt, und zwar hauptsächlich in den schnell wachsenden Teilen des 
Embryos. Dieser Befund veranlaßte die Nachprüfung der in der älteren 
Brauereiliteratur öfter auftretenden Bemerkung, daß die Milchsäure 
beim Keimen von Cerealien einen beträchtlichen Teil der vorübergehen- 
den Aziditätssteigerung des Embryos ausmacht. Ich habe in Embryonen 
keimender Maiskörner eine bis zu 200% gehende Steigerung des Milch- 
säuregehaltes um die 23. Stunde bei einer Keimtemperatur von 25° C 
festgestellt. Dieses Maximum ist zeitlich eng begrenzt (zwischen der 18. 
und 27. Stunde) und zeigt sich, da in diesem Stadium die Milchsäure den 
größten Teil der Gesamtsäure darstellt, ebenso deutlich in dem Verlaufe 
der letzteren. 

Die Bildung größerer Mengen Milchsäure könnte gleichzeitig zu einer 
Aziditätserhöhung im Embryo führen, so daß ein Zusammenhang zwischen 
der vorübergehenden Aziditätssteigerung, wie sie GRIFFITHS (5) bei der 
Keimung von Lactuca-Samen fand, und dem beobachteten Milchsäure- 
maximum keimender Maisembryonen denkbar ist. Da die Maisembryonen 
ebenso wie die Lactuca-Samen große Mengen Reservefett enthalten, 
könnte an einen chemischen Zusammenhang zwischen Fettmobilisierung 
und Milchsäurezunahme gedacht werden, etwa in der Art, wie es von 
HAARMANN und SCHROEDER (6) für den tierischen Organismus an- 
genommen wird. Bisher haben sich aber in dieser Richtung keine Hin- 
weise gefunden. Vielmehr bleibt der mit Petroläther extrahierbare 
„Rohfett‘‘-Gehalt in der kritischen Zeit innerhalb der Versuchsfehler 
konstant. Es liegt daher die Vermutung nahe, daß eher andere durch das 
wirksam werdende fermentative System des Embryos verursachte Vor- 
gänge zu dieser vorübergehend gesteigerten Milchsäureproduktion führen. 
Auf ähnliche, sich rasch verändernde fermentative Vorgänge während 
der Keimung deuten z.B. auch die Atmungsmessungen von Crate (1) 
an Lupinus-Keimlingen hin, der im Verlaufe weniger Stunden grund- 
legende Veränderungen im RQ seines Objektes feststellte. 

Über das Verhalten der Milchsäure bei der Anaerobiose höherer 
Pflanzen und über Versuche, Einblicke in die fermentativen Grundlagen 
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der Milchsäurebildung zu erhalten, wird später in der ausführlicheren 
Darstellung berichtet werden. 
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